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RESUMO 
 
O presente estudo objetivou investigar a estrutura anatômica foliar de Cattleya guttata Lindl.e 
Laelia tenebrosa Rolf. e, posteriormente, verificar a capacidade de aclimatação destas 
espécies por meio das respostas fisiológicas apresentadas por elas quando expostas a um 
ambiente com maior intensidade luminosa. Para a descrição anatômica foram utilizadas 5 
plantas de cada espécie escolhidas aleatoriamente, e de cada indivíduo se retirou uma folha 
completamente desenvolvida.  Foram selecionadas amostras do terço médio da lâmina foliar, 
sendo realizadas secções transversais e paradérmicas. Para a análise da fluorescência 
transiente da clorofila a, foram utilizados 6 tratamentos em cada espécie: dia 0 (mensuração 
da fluorescência realizada no orquidário de João Neiva/ ES, com densidade de fluxo de fótons 
de 300 μmol m-2s-1), 1 dia, 3 dias, 7 dias, 11 dias e 95 dias após a transferência das plantas 
para o orquidário do CEUNES (densidade de fluxo de fótons era de 1225 μmol m-2s-1). A 
análise anatômica das folhas detectou a ocorrência de caracteres que são interpretados como 
adaptações à economia de água e à manutenção estrutural da folha. Ambas são 
hipoestomáticas, exibem estômatos com ostíolo protegido por projeções, feixes vasculares 
envolvidos por fibras pericíclicas e cutículas epidérmicas espessas, em ambas as faces 
foliares. Além destas caracteristicas, C. guttata, em sua estrutura anatômica, apresentou uma 
elevada densidade de estômatos, cutícula adaxial com maior espessura e parede de células 
hipodérmicas mais espessa que L. tenebrosa. A análise dos transientes O-L-K-J-I-P e dos 
parâmetros do teste JIP indicaram ao final do período de 95 dias em um ambiente com maior 
incidência de luz, a aclimatação das duas espécies estudadas. Observou-se que as espécies C. 
guttata e L. tenebrosa não apresentaram danos nos mecanismos fotoquímicos relacionados ao 
FSII e ao FSI. Neste sentido, as estruturas anatômicas apresentadas pelas espécies estudadas 
contribuíram para que as plantas não sofressem danos severos em seus aparatos fotoquímicos 
ao serem transferidas para um ambiente com maior luminosidade.  
 
Palavras-chaves: orquídeas, aclimatação, fluorescência 
 
 
 
 
 
 
ABSTRACT 
 
This study aimed to investigate the leaf anatomical structure of Laelia tenebrosa Rolf. and 
Cattleya guttata Lindl. and subsequently verify acclimation capacity of these species through 
physiological responses shown by them towards an environment with higher light intensity. 5 
randomly selected plants of each species and each individual withdrew a fully expanded leaf 
were used for anatomical description. For the analysis of chlorophyll a fluorescence transient, 
6 treatments were used in each kind: day 0 (fluorescence measurement performed in the 
nursery João Neiva / ES with photon flux density of 300 micromol m-2 s-1), 1 day, 3 days, 7 
days, 11 days and 95 days after transfer of the plants into the greenhouse CEUNES (photon 
flux density was 1225 ol m-2s-1). Anatomical analysis of leaves detected the occurrence of 
characters that can be interpreted as adaptations to water and structural maintenance of leaf 
economy. Both are hypostomatic exhibit stomatal pore-protected by projections, vascular 
bundles surrounded by pericyclic fibers and thick epidermal cuticle on both leaf surfaces. In 
addition to these characteristics, C. guttata, in its anatomical structure, showed a high density 
of stomata, adaxial cuticle thicker and thicker wall hypodermic L. tenebrosa. The analysis of 
transient OLKJIP and parameters of the JIP-test indicated the end of the period of 95 days in 
an environment with higher incidence of light acclimation of both species. It was observed 
that the species C. guttata and L. tenebrosa showed no photochemical damage mechanisms 
related to the FSI and FSII. In this sense, perhaps the anatomical structures presented by the 
studied species contributed to the plants did not suffer severe damage to their photochemical 
apparatus when transferred to an environment with higher luminosity. 
Keywords: orchids, acclimation, fluorescence 
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1. INTRODUÇÃO 
 
A energia luminosa é fundamental para o desenvolvimento das plantas, sendo que 
variações na qualidade e na quantidade desta luz, influenciam fortemente o tipo de 
desenvolvimento que a planta apresentará (Poggiani et al., 1992; Massaro, 2013). A maioria 
das espécies vegetais, quando submetidas a uma mudança nas condições de luz, é capaz, em 
maior ou menor grau, de ajustar-se à mudança ocorrida (Holt, 1995; Gazolla-Neto et al., 
2013). Dessa forma, a eficiência do crescimento pode estar relacionada à capacidade de 
adequação das plantas às condições luminosas do ambiente, sendo o melhor desenvolvimento 
de algumas espécies em ambientes com baixa ou elevada luminosidade atribuído à capacidade 
da planta ajustar velozmente sua forma de alocação de biomassa e o seu desempenho 
fisiológico (Dias filho, 1999). Essas alterações, que modificam a estrutura das plantas em 
resposta a diferentes níveis de luz, classificam as espécies quanto ao potencial de aclimatação 
(Larcher, 2000). 
O processo de aclimatação luminosa envolve um conjunto complexo de ajustes 
fisiológicos, bioquímicos e estruturais (Muchie & Horton, 1997), com o objetivo de aumentar 
o aproveitamento da radiação luminosa dentro dos limites da constituição genética das 
espécies (Chazdon, 1996; Valladares et al., 2006). Plantas com amplo potencial de 
aclimatação, extraem informações do ambiente de luz ao qual estão submetidas e, estas são 
usadas para gerenciar modificações no crescimento e desenvolvimento vegetal, ou ainda, 
funcionam como um sinal que leva à expressão da plasticidade fenotípica, presente em todas 
as plantas, para maximizar a alocação de recursos e tolerar condições menos adequadas (Reid 
et al., 1991).  
Dentre os órgão de uma planta, a folha é aquela que fica mais exposta às variáveis 
ambientais (Fahn, 1986) podendo, desta forma, serem observadas modificações de suas 
características em vários níveis (Castro et al., 2009). Ao serem submetidas a diferentes 
condições de radiação solar, as folhas podem apresentar alterações nas concentrações de 
pigmentos fotossintetizantes (Gonçalves et al., 2001; Kitajima & Hogan, 2003; Rego & 
Possamai, 2006), no teor de carboidratos solúveis (Kramer & Kozlowski, 1979; Newell et al., 
2002; Würth et al., 2005) e na atividade de enzimas antioxidantes (Mittler, 2002; Apel & Hirt, 
2004; Scandalios, 2005), além de alterações anatômicas. 
Fisiologicamente, a luz realiza uma função marcante na regulação de inúmeras 
enzimas cloroplastídicas, no entanto, quando em demasia, estimula distúrbios nos processos 
associados às atividades fotossintéticas (Araújo & Demecini, 2009).  
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A aclimatação luminosa, no contexto fisiológico, refere-se à resistência à desnaturação 
das proteínas dos tilacóides, à foto-oxidação dos pigmentos fotossintetizantes e à inativação 
enzimática, que são reguladas por sinais estimulados por eventos do ambiente ao redor da 
folha, por exemplo, mudanças em parâmetros como a razão clorofila a/b e carotenóides ou na 
razão FSI/FSII (Hikosaka & Terashima, 1996; Yano & Terashima, 2001). Ainda, para se 
protegerem de níveis de irradiância potencialmente inibitórios, as plantas podem reduzir a 
absorção da luz, via redução da concentração de clorofilas e aumento da reflectância da 
radiação incidente (Lambers et al., 1998). Esses processos são mecanismo os importantes para 
a manutenção do funcionamento do FSII frente a um ambiente de alta luminosidade 
(Demmig-Adams & Adams, 1992). 
A alta luminosidade, em plantas que não possuem elevada plasticidade fotossintética e 
alta capacidade de aclimatação, pode levar ao acréscimo da temperatura foliar, com 
probabilidades de provocar a fotoinibição da fotossíntese (Houter & Pons, 2005). Segundo 
Taiz & Zeiger (2013) a fotoinibição é um conjunto complexo de processos moleculares, 
definidos como a inibição da fotossíntese por excesso de luz. Estes processos causam 
mudanças nas propriedades físico-químicas das membranas dos tilacóides e inatividade do 
transporte de elétrons, e ocasionam, consequentemente, a redução no rendimento quântico do 
FSII (Cabrera, 2002; Schock et al., 2014). A alta luminosidade pode, ainda, em condições 
aeróbicas, catalisar a geração de espécies reativas de oxigênio, tais como superóxidos, 
oxigênio singleto e peróxidos, altamente danosos à integridade e funcionalidade celular 
(Barber & Andersson, 1992; Oliveira et al., 2002).  
O evento de fotoinibição pode ser imediatamente verificado pela taxa de transporte de 
elétrons, trocas gasosas ou por meio de níveis de fluorescência da clorofila a (Winter & 
Gademann, 1991; Keiller et al., 1994). Todas as técnicas permitem o monitoramento do 
estado fisiológico das plantas de maneira não-destrutiva. A técnica da fluorescência da 
clorofila a é um instrumento que mede a relação planta-ambiente permitindo a detecção 
precoce de diversos estresses, e, ainda, com a conveniência das medidas serem rápidas 
(Christen, 2007; Thoren, 2010; Martinazzo et al., 2013). Informações sobre as mudanças 
estruturais e funcionais do FSI e FSII e dos centros de reações e dos complexos proteína-
pigmento dos centros de reações são fornecidos quando as plantas estão expostas a diferentes 
fatores exógenos tomando-se por base a cinética da clorofila a (Gonçalves et al., 2010; 
Thorem et al., 2010). 
Orchidaceae é uma família pertencente às Monocotiledôneas e à ordem Asparagales, 
sendo composta por aproximadamente 24.500 espécies distribuídas em 800 gêneros (APG III 
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2009). No Brasil ocorrem cerca de 235 gêneros e 2.419 espécies (Barros et al., 2014). Essa 
família é a mais numerosa nas formações florestais úmidas, principalmente na Mata Atlântica, 
onde 791 espécies são endêmicas deste domínio (Barros et al., 2014). As orquídeas são 
consideradas cosmopolitas, pois se distribuem desde o norte da Suécia e do Alasca até a 
América do Sul (Pabst & Dungs, 1975). Embora sejam encontradas em regiões temperadas, 
sua maior abundância, tanto em número como em variedade, é verificada nas regiões tropicais 
do planeta (Englert, 2000).   
A maioria das orquídeas é epífita, desenvolvendo-se sobre troncos e ramos de árvores 
e arbustos, o que possibilita a formação de nichos específicos (Barbieri & Stunpf, 2008). 
Populações de espécies epifíticas apresentam distribuição fragmentada por viverem sobre as 
árvores, o que pode ser o fator responsável pela diversidade da família, uma vez que são mais 
suscetíveis à deriva genética por terem populações pequenas (Barbieri & Stunpf, 2008). A 
deriva genética muda a distribuição da variação genética das espécies de duas formas: a) 
diminuindo a variação dentro da população (perda de heterozigosidade e eventual fixação de 
alelos), e b) aumentando a diferenciação entre populações e, desta forma, possibilitando o 
surgimento de novas espécies (Roberts et al., 2011)  
As orquídeas têm características muito especializadas, que lhes confere elevado poder 
de adaptação a diferentes ambientes (Benzing et al., 1982). Segundo Olatunji & Nengim 
(1980), as orquídeas epífitas representam o grupo de plantas mais especializado sob o ponto 
de vista ecológico, visto que apresentam adaptações morfológicas e funcionais que lhes 
permite sobreviver e se desenvolverem em ambientes xerofíticos, garantindo-lhes a absorção 
e a conservação eficiente de nutrientes e água, além de lhes proporcionar fixação, conferindo 
a família Orchidaceae uma elevada capacidade de aclimatação. Adaptações fisiológicas 
também são observadas na família, sendo comum a ocorrência de metabolismo CAM, que 
representa um eficiente mecanismo de economia hídrica (Braga, 1987). 
As folhas de orquídeas geralmente apresentam mesofilo homogêneo, feixes vasculares 
intercalados de tamanhos variados dependendo da espécie considerada. A qualidade luminosa 
confere comportamento diferente da cutícula, sendo mais espessa quando as folhas são 
expostas à maior luminosidade, evitando assim, a elevação da taxa de transpiração (Moreira et 
al., 2013). Os estômatos ocorrem, geralmente, no mesmo nível da epiderme ou ligeiramente 
elevados. Essas estruturas são de elevada importância em estudos anatômicos, que envolvem 
diferentes ambientes e níveis de radiação, uma vez que o aumento da frequência estomática 
em folhas expostas a elevada irradiância pode ser um mecanismo importante de adaptação das 
espécies à condições mais áridas (Medri & Lleras, 1980; Abrams & Mostoller, 1995). As 
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células esclerificadas presentes no mesófilo elevam a resistência mecânica das folhas das 
orquídeas em ambientes aéreos, onde o estresse hídrico é frequente (Oliveira & Sajo, 1999). 
Cattleya Lindl. é um gênero de Orchidaceae Epidendroideae exclusivamente 
neotropical e amplamente cultivado, com cerca de 50 espécies (Barros et al., 2014), sendo um 
dos mais importantes da família devido ao elevado valor ornamental.  A espécie Cattleya 
guttata Lindl. é nativa e endêmica do Brasil, é encontrada exclusivamente na Mata Atlântica e 
tem a sua ocorrência registrada desde a Bahia até o Rio Grande do Sul (Barros et al., 2014). O 
gênero Laelia Lindl. abrange cerca de 50 a 75 espécies distribuídas pelas Américas do Sul e 
Central, sendo a maioria nativa do Brasil (La Croix, 2008). A espécie Laelia tenebrosa Rolfe, 
ocorre principalmente nos fragmentos restantes de Mata Atlântica dos estados do Espírito 
Santo e Rio de Janeiro (Ruschi, 1986).  
Nas últimas décadas a Mata Atlântica vem sendo alvo de biopirataria e coleta 
predatória de plantas ornamentais como as orquídeas que possuem um alto valor de mercado 
por conta das características estéticas e beleza cênica (Ramalho & Pimenta, 2010). Tanto 
plantas de C. guttata e como as de L. tenebrosa têm sido coletadas intensamente na natureza 
para cultivo. Em L. tenebrosa a exploração foi tão abundante que a fez quase desaparecer de 
seu habitat natural levando-a a entrar na lista de espécies em perigo de extinção conforme 
Portaria nº 37-N, de 3 de abril de 1992 divulgada pelo IBAMA. 
Destaca-se, ainda, que as retiradas constantes destas plantas têm comprometido o 
equilíbrio do ecossistema e, consequentemente, a quebra dos serviços ambientais 
desempenhados pelas espécies, principalmente, seu uso como bioindicadoras, pois são 
sensíveis às interferências em matas primárias decorrente da ocupação de nichos 
especializados (Ramalho & Pimenta, 2010). 
Estudos que relacionam aspectos anatômicos e fisiológicos em orquídeas em relação à 
interferência do ambiente de luz no cultivo são escassos. Tal carência de informações inibe 
uma compreensão mais definida do grau de plasticidade fisiológica e anatômica apresentada 
pelas diferentes espécies em resposta à luz (Mattiuz et al., 2006). Neste sentido o estudo 
buscou responder: (1) Como as estruturas anatômicas apresentadas pelas espécies influenciam 
na plasticidade fisiológica e, assim, na capacidade de aclimatação destas espécies, frente a 
alteração para um ambiente com maior intensidade luminosa?  
Neste contexto, o objetivo do presente estudo foi, primeiramente, descrever a anatomia 
foliar de Cattleya guttata e Laelia tenebrosa e, posteriormente, verificar a capacidade de 
aclimatação destas espécies através das respostas fisiológicas apresentadas por elas perante 
um ambiente com maior luminosidade, visando a otimização da produção de espécies de 
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interesse, bem como contribuir para o sucesso de projetos de reintrodução dessas espécies em 
seu habitat natural.  
 
2. MATERIAL E MÉTODOS 
2.1. Material vegetal e condições de amostragem 
Plantas adultas de orquídeas Cattleya guttata Lindl. (Figura 1A) e Laelia tenebrosa 
Rolf (Figura 1B) foram adquiridas de um orquidário do Município de João Neiva-ES. Nesse 
orquidário, as plantas foram cultivadas sob densidade de fluxo de fótons de 300 μmol m-2s-1, 
com temperatura média de 32/27 °C (dia/noite) e umidade relativa do ar em torno de 80%.  
No mês de Fevereiro de 2013, as plantas foram transferidas para o Orquidário do Centro 
Universitário Norte do Espírito Santo localizado no Município de São Mateus, região Norte 
do Estado. No ambiente para onde as plantas foram transferidas, a densidade de fluxo de 
fótons era de 1225 μmol m-2s-1, com temperatura média de 32/26 °C (dia/noite) e umidade 
relativa do ar em torno de 79%.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 1. Plantas de Cattleya guttata Lindl. (A), Laelia tenebrosa Rolf. (B). 
 
2.2. Anatomia foliar 
O material para as análises anatômicas foi coletado 15 dias após a transferência das 
plantas para o Município de São Mateus. Foram utilizadas 5 plantas de cada espécie 
escolhidas aleatoriamente e de cada indivíduo se retirou uma folha adulta. Foram selecionadas 
amostras do terço médio da lâmina foliar de cada uma das folhas. Posteriormente as amostras 
foram colocadas em FAA (formaldeído: ácido acético: álcool etílico 50%, 2:1:18, v/v) 
conforme Johansen (1940), mantidas por 48 horas e em seguida transferidas para etanol 70%.  
Amostras da porção mediana das folhas, foram seccionadas transversalmente, à mão 
A B 
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livre, com auxílio de lâmina de barbear e isopor, posteriormente clarificadas com solução de 
hipoclorito de sódio a 25%, coradas com solução aquosa de azul de astra 1% e safranina1%, 
em (Bukatsch, 1972), e montadas em lâminas semipermanentes com gelatina glicerinada.   
Para os estudos das superfícies foliares, secções paradérmicas foram obtidas de ambas 
as faces e preparadas de acordo com a metodologia já descrita. As descrições e classificação 
dos estômatos foram feitas de acordo com Esau (1998). As lâminas foram analisadas ao 
microscópio fotônico e as imagens obtidas com câmera LEICA ICC50 HD, acoplada ao 
microscópio óptico (modelo LEICA DM 750). 
O Software ANATI QUANTI foi utilizado para obtenção da densidade estomática, 
índice estomático e espessuras das cutículas junto com a epiderme (Aguiar et al., 2007). A 
descrição anatômica foi estudada a partir da observação das lâminas, da classificação dos 
estômatos, da densidade estomática mm-2, do índice estomático, segundo a fórmula de Cutter 
(1986): índice estomático (IE) = [NE/(CE + NE)] x 100, em que NE é o número de estômatos 
e CE o número de células epidérmicas propriamente ditas. 
A espessura cuticular, foi medida segundo o método de classificação proposto por 
Morris et al. (1996) que definiram três categorias de espessura da cutícula: < 3μm = finas, 3-
10μm = moderadamente espessas e > 10μm = espessas. 
 
2.3. Fluorescência da clorofila a e Teste JIP 
Para a análise da fluorescência transiente da clorofila a, foram utilizados 6 tratamentos 
em cada espécie: controle (mensuração da fluorescência realizada no orquidário de João 
Neiva/ ES), 1 dia, 3 dias, 7 dias, 11 dias e 95 dias após a transferência das plantas para o 
orquidário do CEUNES, com as medições sempre realizadas às 7 horas da manhã. 
A fluorescência transiente da clorofila a foi determinada utilizando-se um fluorômetro 
portátil Handy PEA (Hanstech, King’s Lynn, Norkfolk, UK) (Figura 2A). Previamente às 
leituras, as folhas de C. guttata e L. tenebrosa foram adaptadas ao escuro (uso de clipes 
foliares) durante 20 minutos (Figura 2C e D). Logo após, as folhas foram submetidas a um 
flash de luz saturante 3000 µmol m-2S-1, com duração de 1 s, conforme metodologia sugerida 
por Tsimili-Michael & Strasser (2008). As intensidades de fluorescência foram armazenadas 
nos seguinte pontos: tempo de 50 µs (fluorescência mínima), 100 µs, 300 µs, 2 ms (FJ), 30 ms 
(FI) e fluorescência máxima (FM). Para cada tratamento, a fluorescência transiente OJIP foi 
analisada de acordo com o teste JIP (Strasser & Strasser, 1995) e seus parâmetros analisados 
através do software Biolyzer (Laboratório de Bioenergética, Universidade de Genebra, Suíça). 
A intensidade de luz foi aferida utilizando-se um sensor quântico (QSPAR, Hanstech, UK) 
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(Figura 2B). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
Figura 2. Fluorômetro Handy PEA (Hanstech, UK) (A); Sensor de radiação LI-250A Light meter (B) e Clipes 
foliares (C e D). 
 
2.4. Parâmetros do teste JIP  
1) Rendimentos ou taxas de fluxos de energia: Rendimento quântico fotoquímico máximo 
para fotoquímica primária, φPo = TRo/ABS = (FM −F0)/FM =1−(F0/FM = Fv/Fm; 
Probabilidade de um éxciton capturado, mover um elétron para além da quinona a reduzida, 
ψEo = ETo/TRo = 1−VJ; Probabilidade que um fóton tem de mover um elétron para além da 
quinona a reduzida, φEo = φPo ψo = (TRo/ABS) (ETo/TRo) = ETo/ABS = (1−F0/FM)(1−VJ); 
Probabilidade na qual um elétron transportado do interssistema reduza o aceptor final de 
elétrons do lado aceptor do fotossistema I, δRo = RE0/ET0 = (1−VI)/(1-VJ); Eficiência de um 
éxciton capturado de mover um elétron dentro da cadeia transportadora a partir de QA - até os 
aceptores finais do PSI, ρRo = REo/TRo = ψEo δRo; Rendimento quântico fotoquímico para 
dissipação de calor, [φDo = DIo/ABS = 1−φPo = F0/FM]; Rendimento quântico para redução 
dos aceptores finais do FSI por fóton Absorvido, φRo = REo/ABS = φPo ψEo δRo.  
 
A B 
C D 
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2) Fluxos específicos: ABS/RC- Fluxo de absorção por centro de reação RC ABS/RC = 
Mo/VJ/φPo; TRo/RC- Fluxo de energia capturada por CR em t = 0 TRo/RC = Mo/VJ; 
ETo/RC- Fluxo de elétrons transportados por CR em t = 0 ETo/RC = (Mo/VJ)ψEo = 
(Mo/VJ)(1 − VJ); DIo/RC- Dissipação de calor por CR em t = 0 [DIo/RC = 
(ABS/RC)−(TRo/RC)]. 
3) Os índices de performance fotossintética: Da excitação até a redução dos aceptores de 
elétrons do intersistema, estabelecido pela equação PIABS = [γRC/(1−γRC)] [φPo/(1−φPo)] 
[ψEo/(1−ψEo)]; a partir da excitação para a redução dos aceptores finais do FSI, PItotal = 
[γRC/(1−γRC)] [φPo/(1−φPo)] [ψEo/(1−ψEo)] [δRo / (1− δRo)]. 
 
2.5. Análises estatísticas 
Os dados das análises anatômicas (índice estomático, densidade estomática e 
espessura cuticular mais as células epidérmicas) e dos testes JIP foram montados em 
delineamento inteiramente casualizado e os resultados foram submetidos à análise de 
variância com o auxílio do programa estatístico SISVAR (Ferreira, 2000) e as médias foram 
comparadas pelo teste de Tukey (p ≤ 0,05). 
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3. RESULTADOS 
3.1. Descrição anatômica 
A análise anatômica revelou que as folhas das espécies estudadas, em vista frontal, 
apresentam células epidérmicas arranjadas aleatoriamente. A forma varia de retangular a 
elíptica, a quadrangular, com paredes celulares lisas ou levemente curvadas, sendo as da face 
abaxial, visivelmente menores (Figuras 3A e 3B) (Tabela 1).  
As folhas são hipoestomáticas e os estômatos ocorrem no mesmo nível das demais 
células epidérmicas, ou em posição ligeiramente elevada, isolados e distribuídos 
aleatoriamente na epiderme (Figuras 3C e 3D). Foi observado o padrão anomocítico 
predominando nas duas espécies analisadas. Os estômatos anomocíticos são circundados por 
número variável de células, de 4 a 6 ou, frequentemente, 5.  Em ambas as espécies, foi notado 
um espessamento celulósico das células-guarda com a parede periclinal externa e a membrana 
cuticular destas células formando uma cutícula periestomática em torno ao ostíolo (Figuras 
4C e 4D). Em torno das células-guarda, observou-se, ainda, uma reentrância na parede 
periclinal externa das células subsidiárias. O lume das células-guarda, é pequeno e triangular 
para C. guttata e L. tenebrosa (Figuras 4C e 4D). 
 
 
Tabela 1. Caracteres presentes em folhas de Cattleya guttata Lindl. e Laelia tenebrosa Rolf. (+) = presente; (–) 
= ausente; ea = estômato abaxial c/ ostíolo protegido 
 
Em secção transversal, as folhas das duas espécies apresentam epiderme 
uniestratificada em ambas as faces. As células epidérmicas possuem forma retangular e 
alongam-se paralelamente ao eixo longitudinal da folha (Figuras 4A-4D). Estas células são  
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Figura 3.  Secções transversais das folhas de Cattleya guttata Lindl. (A e C) e Laelia tenebrosa Rolf. (B e D). 
Vista frontal da epiderme foliar adaxial de L. tenebrosa e C. guttata (A e B), respectivamente. Vista frontal da 
epiderme foliar abaxial de L. tenebrosa e C. guttata (C e D) respectivamente. est: estômato. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 4.  Secções transversais das folhas de Cattleya guttata Lindl. (A e C) e Laelia tenebrosa Rolf. ( B e D). 
Vista transversal da epiderme adaxial (A), e abaxial (C) de  L. tenebrosa. Vista transversal da epiderme adaxial  
(B) e abaxial (D) de C. guttata. Cut: cutícula; cs: câmara supraestomática; ep.ab: epiderme abaxial; ep.ad: 
epiderme adaxial; ppe: parede periclinal espessa; ost: ostíolo. A seta vermelha indica prováveis células 
hipodérmicas. O asterisco vermelho indica reentrância em torno das células-guarda.  
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recobertas por cutícula, cuja espessura varia em relação às faces abaxial e adaxial da folha, 
apresentando média de 29µm e 16µm, respectivamente, para Cattleya guttata e 36µm e 
13µm, respectivamente para Laelia tenebrosa (Figuras 5A e 5B), sendo que a cutícula da face 
abaxial foi medida junto com a epiderme. As seções transversais das duas espécies mostram 
que a cutícula forma uma proeminência expressiva sobre o ostíolo, contribuindo para a 
formação de uma câmara supraestomática (Figuras 4C e 4D). 
Testes estatísticos apontaram diferenças na densidade média dos estômatos por mm-2, 
com C. guttata apresentando uma maior quantidade de estômatos por área, média de 80, 
enquanto que a L. tenebrosa teve média de 50 (Figura 6A). Em relação ao índice estomático, 
em que se considera a frequência dos estômatos em relação às células epidérmicas, não houve 
diferença significativa (Figura 6B). 
 
Figura 5. Comparação dos dados de espessura da cutícula adaxial (µm) (A) e de cutícula abaxial + epiderme 
(µm) (B) entre Cattleya guttata Lindl. e Laelia tenebrosa Rolf. Médias seguidas de mesma letra na coluna não 
diferem significativamente entre si (Tukey, p ≤ 0,05). Barra em cima de cada coluna indica o desvio padrão. 
 
 
Figura 6. Comparação dos dados da densidade estomática (mm-2) (A) e índice estomático (%) (B) entre Cattleya 
guttata Lindl. e Laelia tenebrosa Rolf. Médias seguidas de mesma letra na coluna não diferem 
significativamente entre si (Tukey, p ≤ 0,05). Barra em cima de cada coluna indica o desvio padrão. 
A B 
A B 
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 Nas duas espécies, tanto na face adaxial como na abaxial da lâmina foliar, ocorre, 
possivelmente, uma camada de hipoderme, visivelmente constituída por células maiores que 
as epidérmicas (Figura 4A – 4D). No entanto, em C. guttata as paredes das células 
hipodérmicas visivelmente aparentem ser espessas e lignificadas, especialmente as periclinais 
externas (Figura 4B) (Tabela 1). Em L. tenebrosa, os cordões fibrosos são distribuídos no 
mesofilo, e no sentido longitudinal da folha (Figura 7A-7C). Em C. guttata, as prováveis 
células hipodérmicas, na face abaxial, são interrompidos a espaços mais ou menos regulares, 
por fibras esclerenquimáticas que formam cordões paralelos, no sentido longitudinal da 
lâmina foliar (Figura 7B-7D).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 7. Secções transversais das regiões marginais das folhas de Cattleya guttata Lindl. (A e C) e Laelia 
tenebrosa Rolf. (B e D. Laelia. tenebrosa, feixes vasculares colaterais menores, com fibras pericíclicas somente 
no polo floemático e calotas de fibras dispersos no mesofilo (A e C). C. guttata, feixe vascular colaterais e 
calotas de fibras ocorrendo junto a face abaxial (B e D). Cf: calota de fibras; fv: feixe vascular. 
 
A nervura mediana, ao nível do terço médio em secção transversal, se apresenta no 
formato côncavo-convexo para ambas as espécies, sendo a base da nervura central em L. 
tenebrosa menos aguda que na espécie C. guttata (Figuras 8A e 8B).  
No mesofilo de L. tenebrosa, o parênquima clorofiliano mostra-se com tendência à 
dorsiventralidade, na altura da nervura central e homogêneo próximo ao bordo foliar. É 
constituído por 8 a 10 camadas de células de formato cilíndrico junto à face adaxial, ao passo 
que as demais células são visivelmente de tamanhos diversos, porém redondas. Em C. guttata, 
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o parênquima clorofiliano é homogêneo, constituído por 5 a 7 camadas de células de formato 
circular junto à borda adaxial, e as outras células de tamanhos variados, no entanto de formato 
elíptico, próximo a borda abaxial (Figuras 8A e 8B). Em ambas as espécies, as células do 
parênquima clorofiliano não se distinguem do parênquima aquífero, que consiste em células 
grandes presente no mesofilo que tem como função de armazenar água.  
Em todas as folhas estudadas, os feixes vasculares são colaterais e intercalados entre 
maiores e menores, encontrados na nervura central e no bordo foliar, observando-se 
ocasionalmente, feixes menores anfivasais. Células esclerificadas de origem pericíclica 
podem envolver completamente os feixes vasculares, como em L.tenebrosa, ou estarem 
presentes apenas na região adjacente ao floema como o caso de C. guttata. As células da 
endoderme, que envolvem os feixes vasculares, são visivelmente menores que as células do 
mesofilo e tendem à uma disposição radial em torno do feixe vascular formando uma bainha 
(Figuras 8C e 7D) (Tabela 1).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 8. Secções transversais das regiões das nervuras centrais das folhas de Cattleya guttata Lindl. (A e C) e 
Laelia tenebrosa Rolf. (B e D).  L. tenebrosa, vista da nervura central (A) e feixe vascular envolto por fibras 
pericíclicas (C). C. guttata, nervura central ( B) e feixe vascular com fibras pericíclicas somente no polo 
floemático. Secção transversal mostrando  nervura central das espécies. L. tenebrosa (N) e C. guttata (O). Cf: 
calota de fibras; fl:floema; fv: feixe vascular; xi: xilema. 
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3.2. Fluorescência da clorofila a 
A figura 9 mostra os resultados da fluorescência transiente da clorofila a obtidos em 
plantas de Cattleya guttata e Laelia tenebrosa, apresentados em escala logarítmica. 
Figura 9. Curva O-J-I-P da fluorescência transiente da clorofila a em espécies de Cattleya guttata Lindl. (A) e 
Laelia tenebrosa Rolf. (B), submetidas a um período 95 dias de aclimatação à luz (n=10). 
 
Ambas as espécies de orquídeas apresentaram curvas transientes O-J-I-P com 
comportamento polifásico típico (Strasser et al., 1995) em todos os dias analisados, com 
aumento da magnitude dos sinais de fluorescência desde um nível mínimo (F0) até um nível 
máximo (Fm) com pontos intermediários J e I bem definidos (Figuras 9A e 9B). Foram 
observadas variações na curva OJIP no decorrer do período de permanência das plantas no 
orquidário do CEUNES, sendo estas variações visíveis nos pontos J, I e P e similares para 
ambas as espécies. Observou-se nas duas espécies estudadas declínio gradativo dos valores de 
F0 e Fm durante o período o experimento (Figuras 10A e 10B). 
 
Figura 10-  Fluorescência inicial (F0)- (A) e fluorescência máxima (Fm)- (B) de folhas adaptadas ao escuro de 
Cattleya guttata Lindl. e Laelia tenebrosa Rolf. submetidas a um período 95 dias de aclimatação à luz. Letras 
maiúsculas iguais indicam que não houve diferenças significativas entre as espécies e letras minúsculas iguais 
indicam que não houve diferenças significativas entre os dias de aclimatação em cada espécie. (Tukey, p ≤ 0,05). 
As barras de erro indicam o erro padrão (n=10). 
 A B 
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A fluorescência duplamente normalizada entre os pontos O e P [VOP = (Ft – F0) /(Fm – 
F0)] como cinéticas variáveis relativas, mostrou resultados distintos para as espécies avaliadas 
(Figura 11). Para C. guttata, observou-se o ponto J (2ms) mais pronunciado aos 3 e 95 dias 
após a transferência das plantas (DATP) em relação aos demais dias analisados (0, 1, 7 e 11 
dias) (Figura 11A). Por outro lado, em L. tenebrosa, a variação no ponto J foi menos 
pronunciada após 1 dia da mudança de ambiente. Nos demais dias analisados as alterações 
não eram evidentes (Figura 11B).  
 
 
Figura 11. Fluorescência variável relativa [VOP = (Ft – F0) / (Fm – F0)] e diferença cinética de VOP [ΔVOP = 
VOP(tratamento) – VOP(controle)] em Cattleya guttata (A e C) e Laelia tenebrosa (B e D), submetidas a um período 95 
dias de aclimatação à luz (n=10). 
 
Por conseguinte, as curvas das diferenças cinéticas da fluorescência transiente relativa 
(ΔVOP = VOP(tratamento) – VOP(controle)) mostraram alterações no decorrer do experimento em 
relação ao início (dia 0) em ambas as espécies (Figuras 11C e 11D). Foram observadas em C. 
guttata aos 3 e 95 DATP, curvas de amplitude positiva nas fases O-J e J-I, indicativo de 
O O 
J 
J 
I I 
P P 
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decréscimos nos eventos da fotoquímica primária da fotossíntese do lado aceptor do 
fotossistema II e nos processos de redução do intersistema, respectivamente (Joliot & Joliot, 
2002; Tóth et al., 2007) (Figura 11C).  No entanto, foi observado desvio negativo evidente na 
fase I-P, sugerindo aumento nos processos de redução do pool de aceptores finais no lado 
aceptor do fotossistema I (Redillas et al., 2011). Para os demais dias, observaram-se curvas 
com amplitudes positivas na fase J-I e negativas na fase I-P, no entanto, próximas a curva do 
dia 0 (Figura 11C). 
Por outro lado, para L. tenebrosa, observou-se no 1º e 11º plantas DATP curvas com 
amplitudes negativas em todas as fases, com exceção a fase O-J aos 11 dias de aclimatação 
(Figura 11D). Contudo, aos 3, 7 e 95 DATP, desvios positivos para a fase O-J e negativos nas 
fases J-I e I-P foram evidentes, especialmente aos 95 DATP, no qual a amplitude da curva foi 
mais pronunciada (Figuras 11D).   
 Os dados de fluorescência foram normalizados entre os pontos O e K [50 e 300 µs, 
sendo [VOk = (Ft – F0) / (Fk – F0)] e apresentados como a diferença cinética ΔVOk = 
VOk(tratamento) – VOk(controle) (Figura 12A e 12B). A banda L é um indicador da conectividade 
energética (agrupamento) das unidades de FSII e estabilidade do sistema fotossintético (Yusuf 
et al., 2010). Nas plantas de C. guttata, observou-se aumento da conectividade energética 
(bandas L negativas) em todos os dias analisados durante o período de permanência das 
plantas no orquidário do CEUNES, com o efeito mais evidente observado aos 95 DATP. Por 
outro lado, em L. tenebrosa observou-se um desvio positivo na banda L logo no 1° DATP e 
negativo para os demais dias analisados, com a maior amplitude observada após 95 DATP 
(Figura 12B).  
Nas figuras 12C e 12D, os dados de fluorescência foram duplamente normalizados 
entre os pontos O e J [50 µs e 2 ms, sendo VOJ = (Ft – F0) / (FJ – F0)] e são mostrados na 
diferença cinética ΔVOJ = VOJ(tratamento) – VOJ(controle). A banda K positiva reflete a inativação do 
complexo de evolução do oxigénio (CEO) e / ou um aumento do tamanho da antena funcional 
do PSII (Strasser, 1997; Chen e Cheng, 2010). Em C. guttata, com exceção do 1º DATP, no 
qual a curva representativa da banda K manteve-se próxima à do dia 0, os demais dias 
analisados apresentaram desvios negativos, com amplitude mais evidente aos 95 dias (Figura 
12C). Para L. tenebrosa, no 1º DATP foi observado um desvio positivo na banda K. No 
entanto, para os demais dias analisados, observaram-se curvas com amplitudes negativas, 
principalmente aos 95 DATP, no qual o desvio da curva foi mais pronunciado (Figura 12D).  
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Figura 12. Diferenças cinéticas de VOK e VOJ obtidos por meio da dupla normalização entre os passos O-K [ΔVOk 
= VOk(tratamento) – VOk(controle)] e O-J [ΔVOJ = VOJ(tratamento) – VOJ(controle)], em Cattleya guttata Lindl. (A e C) e em 
Laelia tenebrosa Rolf. (B e D), submetidas a um período 95 dias de aclimatação à luz (n=10). 
 
 Quando as duas espécies foram comparadas, observou-se que as curvas negativas em 
C. guttata, tanto na banda L como na banda K, tiveram maior amplitude que em L.tenebrosa.
 Os dados de fluorescência foram duplamente normalizados entre a fase O-I, [entre 
50µs –1s, sendo VOI = (Ft-Fo) /(FI-Fo)] em função do tempo (escala de tempo logarítmica 
desde 50 µS até 1s). Esta normalização é utilizada para distinguir a sequência de eventos de 
captura de energia de excitação pelo PS II até a redução das plastoquinonas (PQ) (Fase O – I 
de 0 a 1) (Yusuf et al., 2010).  (Figuras 13A e 13B). A diferença cinética foi obtida por meio 
de ΔVOI = VOI(tratamento) – VOI(controle) e os dados foram plotados em escala de tempo desde 50µs 
até o tempo de 1s.  
Os resultados de ΔVOI, de maneira geral, mostraram comportamentos semelhantes para 
as espécies de Orchidaceae estudadas (Figuras 13C e 13D). No 1º DATP, observou-se um 
desvio positivo em relação ao dia 0 para C. guttata e negativo em L. tenebrosa. Nos demais 
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dias analisados, foram observados desvios acima da curva do dia 0 em ambas as espécies, 
com mais evidência para a curva 95 DATP. No entanto, o grau da amplitude da curva aos 95 
dias foi maior em C. guttata. 
 
Figura 13. Fluorescência transiente da clorofila entre as fases O-I, após dupla normalização entre os passos F0 e 
FI de folhas adaptadas ao escuro de C. guttata Lindl. e L. tenebrosa Rolf. submetidas a um período 95 dias de 
aclimatação à luz. Fluorescência variável entre os passos O e I [VOI = (Ft-Fo) /(FI-Fo)], C.guttata (A) e L. 
tenebrosa (B); diferença cinética de VOI [ΔVOI = VOI(tratamento) – VOI(controle)], C.guttata (C) e L. tenebrosa (D); VOI 
no intervalo de tempo entre 30 e 300 ms, C. guttata (E) e L. tenebrosa (F) (n=10). 
 
C 
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Para avaliar a fase I-P, dois procedimentos de normalização foram usados. Nas Figuras 
13E e 13F os dados de fluorescência foram normalizados entre os pontos O e I. No entanto, 
neste estudo, apenas uma parte dos dados correspondente ao intervalo de tempo entre 30-300 
ms (escala linear), onde VOI ≥ 1 foi plotada. Para cada curva, a amplitude máxima do aumento 
de fluorescência reflete o tamanho do conjunto dos receptores finais de elétrons no FSI. As 
plantas de C. guttata, aos 3 e 95 DATP, apresentaram menor amplitude em relação aos demais 
dias analisados, com maior efeito aos 95 DATP (Figura 13E). Em L. tenebrosa, houve 
aumento da amplitude da curva em todos os dias de aclimatação analisados, sendo esta 
amplitude mais evidente aos 95 DATP (Figura 13F). 
Nas figuras 14A e 14B observa-se os dados de fluorescência normalizados entre as 
etapas I (30ms) e P (300ms), como VIP = (Ft- FI) / (FP- FI), plotados no intervalo de 30-180ms. 
A fluorescência transiente variável normalizada entre estes pontos permite a dedução do 
comportamento do fluxo de elétrons que chegou aos receptores finais do FSI. Os dados 
mostraram um comportamento hiperbólico das curvas para ambas as espécies, onde o inverso 
do tempo para atingir VIP = 0,5 (representados pelo cruzamento da curvas com a linha 
tracejada na horizontal e traçada no VIP = 0,5) é uma estimativa da taxa global de redução dos 
receptores de elétrons de FSI. Nas plantas de C. guttata, a amplitude da curva foi maior, ou 
seja, menor tempo para atingir VIP = 0,5 após o 1º e 11 DATP foi requerido. Esse tempo foi 
maior aos 95 DATP dias (Figura 14A). Em L. tenebrosa, o dia 0 apresentou curva com 
amplitude maior quando comparado aos demais dias analisados, requerendo, assim, menor 
tempo para a redução dos aceptores do FSI.  Aos 11 e 95 DATP foi observado o maior tempo 
para atingir VIP = 0,5 (Figura 14B). 
Com relação à diferença cinética, VIP [ΔVIP = VIP(tratamento) – VIP(controle)], houve uma 
evidente modificação das curvas entre os dias mensurados para C. guttata. Nos dias 1, 7 e 11 
após a transferência das plantas as curvas mostraram amplitudes positivas e nos dias 3 e 95, 
curvas negativas (Figuras 14C). Já em L. tenebrosa, em todos os dias analisados, as curvas 
exibiram desvio negativo até o tempo de 180 ms e, após se aproximaram ao da curva do dia 0 
(Figuras 14D).  
Para um melhor entendimento dos efeitos do aumento da incidência de luz sobre a 
atividade fotossintética nas planta de orquídeas, os resultados das curvas OJIP, foram 
detalhados usando as equações que compõem o teste JIP. Este teste representa a análise 
multiparamétrica do aumento da florescência transiente OJIP e permite obter informações 
sobre parâmetros funcionais e estruturais que quantificam a atividade do aparato fotossintético 
(Strasser et al., 2004). 
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Figura 14. Fluorescência transiente da clorofila entre as fases I-P, de folhas adaptadas ao escuro de C. guttata e 
L. tenebrosa submetidas a um período 95 dias de aclimatação à luz. Fluorescência variável entre os pontos I e P 
[VIP = (Ft – FI) / (Fm – FI)], C. guttata (A) e L. tenebrosa (B); diferença cinética de VIP [ΔVIP = VIP(tratamento) – 
VIP(controle)], C. guttata (C) e L.tenebrosa (D) (n=10). 
 
Os fluxos específicos, obtidos por meio da análise JIP (teste JIP) revelaram diferenças 
entre as duas espécies de orquídeas submetidas a um período de aclimatação em um ambiente 
com maior incidência luminosa. Os parâmetros de absorção (ABS/RC), captura (TRo/RC), 
transporte (ETo/RC) e dissipação (DIo/RC) de energia variaram entre os dias analisados, de 
forma similar nas duas espécies, (Figura 15). No entanto, quando comparamos as duas 
espécies, nota-se que os valores de ABS/RC, TRo/RC, ETo/RC e DIo/RC foram maiores em 
C. guttata. Em ambas as espécies, os valores de ABS/RC, TRo/RC, ETo/RC e DIo/RC foram 
após 95 dias de exposição das plantas, menores quando comparados com o dia 0. 
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 Figura 15. Fluxos específicos da fluorescência da clorofila a de acordo com o teste JIP. Fluxo de absorção por 
centro de reação RC, ABS/RC – (A); Fluxo de energia capturada por RC em t = 0, TR0/RC – (B); Fluxo de 
elétrons transportados por RC em t = 0, ET0/RC – (C); Dissipação de calor por RC em t = 0, DI0/RC – (D) de 
folhas adaptadas ao escuro de Cattleya  guttata Lindl. e Laelia tenebrosa Rolf. submetidas a um período 95 dias 
de aclimatação à luz. Letras maiúsculas iguais indicam que não houve diferenças significativas entre as espécies 
e letras minúsculas iguais indicam que não houve diferenças significativas entre os dias de aclimatação em cada 
espécie. (Tukey, p ≤ 0,05). As barras de erro indicam o erro padrão (n=10). 
 
 
O rendimento quântico fotoquímico primário máximo (φPo) não diferiu entre os dias 
após a mudança do ambiente de luz em ambas as espécies, mas diferenças significativas entre 
as espécies foram observadas (Figura 16A). Em relação ao parâmetro de conservação de 
energia do FSII (ψEo), foram observadas oscilações bruscas entre os dias analisados e, ao 
final do período (95 dias) constatou-se  declínio das taxas de conservação de energia em 
ambas as espécies (Figura 16B). Houve um incremento no rendimento quântico de transporte 
de elétrons (φEo) (Figura 16C) um DATP em ambas as espécies e após 3 dias observou-se 
também decréscimo nos valores do rendimento que permaneceu até o final do experimento 
(95 dias).  
Quanto à eficiência de conservação de energia para as subunidades do intersistema 
(δRo), foram observados incrementos no 1º dia analisado e 3 DATP, declínio dos valores. Aos 
7 DATP ocorreram aumentos gradativos da taxa de eficiência que persistiram até os 95 dias 
nas duas espécies analisadas (Figura 16D). Foram observados ainda, aumento nos parâmetros 
A B 
D C 
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de eficiência de conservação de energia para as subunidades do FSI (ρRo) de forma gradativa 
entre os dias de aclimatação em ambas as espécies (Figura 16E). Rendimento  
 
 
 
Figura 16. Fluxos específicos da fluorescência da clorofila a de acordo com o teste JIP. Rendimento quântico 
fotoquímico máximo para fotoquímica primária, (φPo) – (A); Probabilidade de um éxciton capturado, mover um 
elétron para além da quinona a reduzida, (ψEo) – (B); Probabilidade que um fóton tem de mover um elétron para 
além da quinona a reduzida, (φEo) – (C); Probabilidade de um elétron transportado do intersistema reduzir o 
aceptor final de elétrons do lado aceptor do fotossistema I, (δRo) – (D); Eficiência de um éxciton capturado de 
mover um elétron dentro da cadeia transportadora a partir de QA - até os aceptores finais do PSI, (ρRO) – (E); 
Produtividade quântica máxima de deexitação não fotoquímica, (φDo) – (F)  de folhas adaptadas ao escuro de 
Cattleya  guttata Lindl. e Laelia tenebrosa Rolf. submetidas a um período 95 dias de aclimatação à luz. Letras 
maiúsculas iguais indicam que não houve diferenças significativas entre as espécies e letras minúsculas iguais 
indicam que não houve diferenças significativas entre os dias de aclimatação em cada espécie. (Tukey, p ≤ 0,05). 
As barras de erro indicam o erro padrão (n=10). 
 
A 
B 
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quântico da dissipação termal (φDo), que representa produtividade quântica máxima de 
deexitação não fotoquímica, não diferiu entre os dias analisados em ambas espécies, no 
entanto foram observadas diferenças estatísticas entre as espécies estudadas (Figura 16F). Foi 
observado no rendimento quântico, estimado pela redução dos aceptores finais de elétrons do 
FSI por fóton absorvido (φRo), incrementos no 1º DATP, aos 3 dias, declínio dos valores e 
aos 7 dias, aumentos gradativos da taxa de rendimento que persistiu até os 95 DATP nas duas 
espécies analisadas (Figura 17). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 17. Rendimento quântico para redução dos aceptores finais do FSI por fóton Absorvido (φRo) de folhas 
adaptadas ao escuro de Cattleya guttata Lindl. e Laelia tenebrosa Rolf. submetidas a um período 95 dias de 
aclimatação à luz. Letras maiúsculas iguais indicam que não houve diferenças significativas entre as espécies e 
letras minúsculas iguais indicam que não houve diferenças significativas entre os dias de aclimatação em cada 
espécie. (Tukey, p ≤ 0,05). As barras de erro indicam o erro padrão (n=10). 
 
 
 
Figura 18. Índice de desempenho (PIABS) e (PITOTAL) de folhas adaptadas ao escuro de Cattleya guttata Lindl.e 
Laelia tenebrosa Rolf. submetidas a um a um período 95 dias de aclimatação à luz. Letras maiúsculas iguais 
indicam que não houve diferenças significativas entre as espécies e letras minúsculas iguais indicam que não 
houve diferenças significativas entre os dias de aclimatação em cada espécie. (Tukey, p ≤ 0,05). As barras de 
erro indicam o erro padrão (n=10). 
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PIABS diferiu entre as espécies analisadas (Figura 18A). No entanto, entre os dias de 
aclimatação avaliados não houve diferenças significativas entre C. guttata e L. tenebrosa. Em 
relação ao PI TOTAL, observou-se diferença entre as espécies somente aos 7 e aos 95 dias 
(Figura 18B).  Em L. tenebrosa, nos 1º, 3º, 7º e 11º DATP, não apresentaram diferenças 
significativas. Porém, 95 DATP , foi registrado aumento no índice de PI TOTAL na espécie. 
Nenhuma diferença foi observada em PI TOTAL no decorrer do experimento em C. guttata 
(Figura 18B). 
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4. DISCUSSÃO 
 
A tendência de modificar a estrutura das folhas em resposta a diferentes níveis de luz é 
uma característica compartilhada entre as espécies com alto potencial de aclimatação 
(Larcher, 2000). A plasticidade da planta ao ambiente de luz está sujeita à adequação de seu 
aparato fotossintético, de modo que a luminosidade ambiental possa ser aproveitada da 
maneira mais eficiente possível, sendo refletida no crescimento global da planta (Gondim et 
al., 2008).  
A luz age regulando vários processos do desenvolvimento, como a taxa de 
fotossíntese, biossíntese de pigmentos, assimilação de nitrogênio e anatomia foliar, entre 
outros processos (Ferreira, 1977; Schluter, 2003). Assim, a quantidade de energia radiante que 
chega ao complexo coletor de luz dos fotossistemas pode acarretar no ganho ou na perda da 
eficiência das reações fotoquímicas dos centros de reação (Lemos- Filho, 2000).  
O estudo anatômico revelou, nas plantas estudadas, estruturas que mostram de forma 
evidente estratégias que otimizam a reserva de água e que auxiliam a manutenção da 
composição foliar contra a dessecação, diante da alta luminosidade.  As células epidérmicas 
da face adaxial são visivelmente maiores em relação às da face abaxial em ambas as espécies, 
principalmente em C. guttata. Este resultado foi encontrado por Kurzweil et al. (1995) ao 
estudarem a anatomia foliar do gênero Disea (Orchidaceae) e Oliveira & Sajo (1999) ao 
pesquisarem a estrutura anatômica de espécies epífitas de orquídeas. Chesselet (1989) sugeriu 
que uma das funções das células epidérmicas grandes é a estocagem de água, por razão de tais 
plantas conviverem com a escassez desse elemento. As espécies analisadas no presente estudo 
possuem hábito epifítico, segundo a literatura. Desta forma, mecanismos que permitem o 
armazenamento de água, como o desempenhado pelas células epidérmicas, são de extrema 
importância.  
De acordo com os resultados da espessura cuticular, as duas espécies possuem cutícula 
espessa, com a C. guttata mais espessa na face adaxial (média de 16µm), sendo este um fator 
importante se considerarmos que a luz incide diretamente sobre este local na planta, e L. 
tenebrosa obtendo, provavelmente, maior espessura cuticular na face abaxial (média de 
36µm), a qual foi medida juntamente com a camada uniestratificada da epiderme. Resultados 
semelhantes foram encontrados por  Zanenga-Godoy & Costa (2003), ao estudarem a 
anatomia foliar de quatro espécies do gênero Cattleya Lindl; (Orchidaceae) do planalto 
central brasileiro, por Franco et al. (2013) que observaram cutícula espessa em Malaxis 
termensis (Orchidaceae), e por Piazza (2013) que ao investigar a evolução dos caracteres 
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anatômicos dos órgãos vegetativos de espécies de Bulbophyllum Thouars (Orchidaceae, 
Epidendroideae) neotropicais, encontrou cutícula espessa em espécies ocorrentes em 
ambientes quente e seco. Schreiber (2006) sugere que a cutícula é uma estrutura dinâmica, e 
pode ajustar sua espessura de acordo com o ambiente. Assim, plantas com cutícula espessa 
ocorrem em lugares ensolarados, pois, essa estrutura tem como função diminuir a transpiração 
da planta e consequentemente evitar a perda de água, enquanto que as folhas recobertas por 
cutícula delgada são típicas de locais sombreados (Esau, 1974). Ainda, segundo Wilkinson 
(1979), este aspecto pode refletir a herança genética da espécie, o que possivelmente pode ser 
o caso das espécies utilizadas no presente estudo, pois, apesar de C. guttata e L. tenebrosa 
ocorrerem naturalmente na região Norte do Espírito Santo, os indivíduos utilizados no 
experimento foram cultivados in vitro e se desenvolveram em ambiente com luz, temperatura 
e disponibilidade hídrica controladas e, no entanto, apresentam cutícula espessa. No ambiente 
epifítico, não só a absorção de água é importante, mas também o seu armazenamento, assim, o 
parênquima aquífero presente nas folhas estudadas confere suculência à folha. Esta é uma 
característica comum em muitas orquídeas que apresentam epiderme com cutícula espessa e 
grandes células do mesofilo possuidoras de espessamentos de parede celular (Moreira et al., 
2013). 
A provável camada hipodérmica observada nas faces adaxial e abaxial de ambas as 
plantas, é presente em espécies epífitas de famílias variadas como Gesneriaceae, Ericaceae, 
Clusiaceae, Araliaceae, e Bromeliaceae (Madison 1977) e, de modo peculiar, em espécies de 
Orchidaceae (Oliveira & Sajo, 1999). É uma característica compartilhada entre os xerófitos 
(Esau, 1977), podendo apresentar células maiores que as epidérmicas e com espessamento nas 
paredes (Withner et al., 1974), característica observada em C. guttata, na qual notou-se um 
espessamento da parede periclinal externa, conferindo maior resistência na manutenção da 
forma foliar diante ao dessecamento para essa espécie. O papel da hipoderme está associado à 
estocagem foliar de água e à sustentação da folha, pois, atua diminuindo a evaporação de água 
dos tecidos, evitando o colapso das células pelo murchamento (Metcalfe, 1979), além de 
exercer uma função significativa no controle de temperatura, de maneira especial nas epífitas 
com metabolismo CAM (Madison, 1977). Resultado semelhante foi encontrado por Seixas et 
al. (2012), ao estudarem a anatomia foliar de Prosthechea silvana (Orchidaceae). 
As folhas das espécies estudadas são hipoestomáticas, com padrões tetracíticos e 
anomocíticos. Essas características são comuns dentro do gênero Cattleya Lindl. e em outros 
gêneros da família Orchidaceae. Sevgi et al. (2012) observaram esses caracteres ao estudarem 
a anatomia de orquídeas da região do mediterrâneo, Zanenga-Godoy & Costa (2003) ao 
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analisarem a anatomia foliar de quatro espécies do gênero Cattleya Lindl. (Orchidaceae) do 
planalto central brasileiro e, Seixas et al. (2012) que, ao pesquisarem a anatomia de P. silvana, 
encontraram todas as características listadas acima, porém, em P. moojenii, localizaram 
apenas o tipo tetracítico. Provavelmente, os estômatos situados na face abaxial da folha 
evitam o excesso de transpiração, pois, não recebem diretamente a incidência solar e, assim, 
auxiliam na reserva de água para a planta. No entanto, Fahn & Cutler (1992) afirmaram que 
folhas hipoestomáticas são comumente encontradas em regiões úmidas, predominando nas 
regiões secas, as folhas anfiestomáticas.  
Com relação à densidade estomática apresentada por C. guttata, Justo et al. (2005) 
afirmam que este parâmetro está geralmente relacionado com uma maior condutância 
estomática. No entanto, a eficiência das respostas dos estômatos às alterações ambientais são 
mais relevantes para a determinação da condutância estomática do que o seu número, segundo 
Koslowski et al. (1991). Maior densidade estomática, representa ainda, maior controle sobre a 
transpiração, possibilitando a planta reduzir a perda de água com a abertura e o fechamento de 
seus estômatos, quando as condições ambientais forem mais favoráveis (Roças et al., 1997, 
Klich, 2000), característica muito importante em plantas com hábito epifítico como às 
estudadas neste experimento.  
 Em ambas as espécies, sobre o ostíolo, há a formação de uma câmara supraestomática. 
A ocorrência de estômatos localizados em depressões da epiderme é bastante frequente em 
orquídeas. Resultados semelhantes foram descritos por Silva et al. (2006) ao estudarem 
estratégias anatômicas foliares de treze espécies de Orchidaceae e por Silva & Milaneze-
Gutierre (2004) ao examinarem a anatomia de C. walqueriana. Essa estrutura pode ser 
interpretada como uma adaptação para reduzir a transpiração em espécies epífitas que 
enfrentam altas temperaturas e pouca disponibilidade de água, pois mantêm um pequeno 
compartimento de ar úmido reduzindo a transpiração (Rasmussen, 1987). Ainda, a presença 
de espessamento nas células das câmaras supraestomática contribui para diminuir a superfície 
de evaporação (Souza et al., 2005). 
 Grupos de células esclerenquimáticas (fibras) estão presentes em C. guttata e em L. 
tenebrosa. Essas estruturas conferem o aumento da rigidez da folha oferecendo sustentação 
mecânica por ocasião de ventos fortes e agem na proteção do mesófilo durante possíveis 
estresses hídricos e de temperatura (Krauss, 1949; Brighigna et al., 1984). Cordões fibrosos 
também foram encontrados em P. silvana e em P. moojenii (Seixas et al., 2012). 
Os feixes vasculares apresentam tamanho variado com grande quantidade de fibras 
junto ao floema e ao xilema em C. guttata e, adjacente somente ao floema em L. tenebrosa. 
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Essas fibras, provavelmente, desempenham papel importante na distribuição de água para o 
mesofilo, pois controlam a saída de água dos feixes vasculares, além de oferecer sustentação e 
proteção aos feixes vasculares de acordo com Van der Merwe et al. (1994). A presença de 
fibras envolvendo o floema é de fundamental importância para a proteção contra choques 
mecânicos por se tratarem de células mais frágeis (Krahl et al., 2013). Essa forma de feixe 
vascular, que exibe esclerênquima ao seu redor e que se posicionam colateralmente, são 
características comuns a muitas espécies de orquídeas, sendo observadas por Oliveira e Sajo 
(1999), Stern e Judd (2001) e Bernal (2013). Nos feixes vasculares de ambas as espécies 
observou-se, ainda, a ocorrência de uma bainha de feixe vascular, que é característico de 
plantas com metabolismo C4. No entanto, no mesofilo das duas espécies estudadas também 
ocorre parênquima aquífero, que confere suculência as folhas, indicando, assim, um possível 
metabolismo CAM. Segundo Salisbury & Ross (2013), a capacidade de uma planta para 
realizar o metabolismo CAM pode ser determinado geneticamente, ou, pelo ambiente em que 
essa planta se desenvolve, sendo este metabolismo favorecido pelos dias quentes com altos 
níveis de radiação, noites frias e solos secos (clima árido) e o metabolismo C4 sendo eficiente 
para as condições de clima tropical. Assim, provavelmente as espécies analisadas no presente 
estudo podem apresentar metabolismo CAM facultativo, alternando o seu metabolismo de 
acordo com as condições ambientais em que elas se desenvolvem (Taybi & Cushman, 1999; 
Freschi et al., 2007). 
Em Orchidaceae, pesquisas que analisam os mecanismos fotoquímicos envolvidos nas 
respostas fisiológicas diante da mudança do ambiente de luz e as suas consequências no 
aparato fotossintético foram reproduzidas anteriormente por alguns autores dentre eles 
Stancato et al. (2002). Nesse estudo, foram avaliadas as diferentes fases do transiente OJIP e 
alguns parâmetros do teste JIP em plantas de C. guttata e L. tenebrosa submetidas a um 
período de aclimatação em um ambiente de maior incidência de luz. Juntos, forneceram 
indicação clara das alternâncias nas atividades fotossintéticas dessas espécies sob condições 
de maior luminosidade. Por exemplo, sob maior luminosidade, não houve danos nos 
mecanismos de transferência de elétrons no fotossistema II. Por outro lado, mais incidência de 
luz nas plantas provocou alterações em relação ao tamanho do pool de plastoquinonas. De 
acordo com Taiz & Zeiger (2013), os danos provocados pelo excesso de luz afeta comumente 
o FSII, estando o FSI mais protegido, por ter a facilidade de eliminar as espécies reativas de 
oxigênio formadas quando o aceptor ferredoxina do FSI reduz o oxigênio molecular, pela 
ação de uma série de enzimas como superóxido dismutase e ascorbato peroxidase (Mittler, 
2002). 
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De acordo com os resultados, em ambas as espécies as amostras permaneceram 
fotossinteticamente ativas no decorrer dos dias (Yusuf et al., 2010). A transferência das 
plantas para um ambiente com maior incidência de luz gerou, no decorrer do período de 
aclimatação, um decréscimo no transiente OJIP, sendo possível observar o declínio da 
fluorescência nas duas espécies de orquídeas, ao final do período analisado (95 dias), o que 
indica maior capacidade de redução do NADPH e da síntese de ATP (Adamski et al., 2011) 
(Figuras 9A e 9B). A queda das taxas de F0 e Fm nas plantas aos 95 DATP (Figuras 10A e 
10B) pode estar associada à plasticidade adaptativa apresentada por essa família botânica, que 
envolve alterações morfoanôtomicas e fisiológicas como adequações funcionais e estruturais 
dos componentes envolvidos na absorção e na captura de luz, transporte e redução de elétrons 
ao longo da cadeia transportadora (Gonçalves et al., 2010). Ainda, o declínio destes 
parâmetros pode estar relacionado ao aumento no decaimento de energia de excitação como a 
fluorescência ou a transferência de energia de excitação em favor do FSI (Mishra & Singhal, 
1992; Haque et al., 2014). Neste contexto, pode-se inferir que plantas de C. guttata e L. 
tenebrosa pareceram resistir de forma eficiente à mudança para um ambiente com maior 
incidência de luz em função da melhora das atividades fotoquímicas expressas pelo transiente 
O-J-I-P aos 95 DATP  em comparação com o dia 0, resultando em um amplo potencial de 
aclimatação diante a alteração do ambiente de luz (Silva et al., 2006). 
Geralmente, os eventos fotoquímicos da cadeia transportadora de elétrons afetados 
pelo estresse provocado pela luz, não são nitidamente reconhecidos pelo transiente da 
fluorescência da clorofila a quando os dados são exibidos na forma linear. Para se verificar 
claramente o efeito do estresse ambiental na planta os valores do transiente OJIP são 
apresentados na forma variável relativa obtida por meio da dupla normalização dos dados 
(Gonçalves et al., 2010).  
Os resultados dos efeitos do estresse de luz sobre os eventos fotoquímicos das fases O-
J, J-I e I-P indicam os valores da fluorescência duplamente normalizados entre F0 e Fm como 
cinéticas relativas variáveis de fluorescência. As fases das curvas OJIP refletem processos de 
redução diferentes da cadeia de transporte de elétrons (Schansker et al., 2005). A fase O-J 
(50μs - 2ms) corresponde aos eventos da fotoquímica primária da fotossíntese do lado aceptor 
do fotossistema II; a fase J-I (2ms - 30ms) representa os processos de redução do 
interssistema (Joliot e Joliot, 2002; Tóth et al., 2007). Finalmente, a fase I-P (30ms - 300ms) 
refere-se aos processos de redução do pool de aceptores finais no lado aceptor do fotossistema 
I (Redillas et al., 2011). Os valores da fluorescência variável relativa mostraram que a espécie 
C. guttata exibiu o ponto J (2ms) mais pronunciado aos 3 e 95 DATP em relação aos demais 
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dias analisados, e ainda, quando comparada com a espécie L. tenebrosa que apresentou 
estresse nos mesmos dias citados acima, porém, moderado (Figuras 11A e 11B). Desta forma, 
observa-se que o efeito da exposição a um ambiente com maior incidência de luz sobre as 
plantas de C. guttata e L. tenebrosa, no final do experimento (95 dias) refletiu um declínio da 
resistência de ambas as espécies ao estresse provocado pela maior incidência luminosa, pois 
houve alteração em relação aos processos de redução dos carreadores de elétrons na cadeia 
transportadora (Joliot e Joliot, 2002; Tóth et al., 2007). (Figuras 11C e 11D).  
Sob aumento do ambiente de luz observou-se a ocorrência da banda K. A presença de 
desvios positivos na banda K é o resultado do efeito da inibição na atividade do complexo de 
evolução do oxigênio (CEO) coincidindo com a limitação na reposição de elétrons pelo lado 
doador do fotossistema II (Srivastava et al., 1997; Pospisil & Dau, 2000). Isso ocorre porque a 
transferência de elétrons do CEO para o centro de reação do FSII é mais lenta do que a 
transferência de elétrons do centro de reação para a QA, o que fisicamente representa um 
desbalanço energético entre os lados doador e aceptor de elétrons do FSII (Jiang et al., 2008; 
Yusuf et al., 2010).  
No presente estudo verificou-se que em C. guttata, no 1º DATP, houve diferença 
negativa da curva em relação ao dia 0. No entanto, em L. tenebrosa no 1º DATP, observou-se 
a curva com desvio positivo, sugerindo que nos primeiros momentos após a transferência de 
ambientes não ocorreu aclimatação da espécie, pois, ao apresentar curvas com desvios 
positivos deduz-se a ocorrência de redução da eficiência do complexo de evolução de 
oxigênio (CEO), resultando em um desequilíbrio entre o fluxo de elétrons do CEO e do centro 
de reação RC do lado receptor do FSII. No 3° DATP, ambas as espécies apresentaram curvas 
de amplitudes negativas sugerindo o aumento da capacidade para resistir ao desequilíbrio 
induzido pela luz entre os lados doador e receptor de elétrons do FSII. Apesar das curvas da 
banda K das duas espécies, aos 7 e 11 DATP, se aproximarem da curva do dia 0, foi observado 
ao final do período de 95 dias, a aclimatação das duas espécies, pois em ambas a transferência 
para um ambiente com maior incidência de luz não causou danos ao FSII, fato evidenciado 
pelo incremento progressivo na estabilidade CEO a partir dos desvios negativos das curvas 
em 95 DATP em relação ao dia 0 (Figuras 12C e 12D). De acordo com os resultados, pode-se 
dizer que o FSII na espécie C. guttata melhor se ajustou pois apresentou desvios negativos da 
banda K mais evidentes que L. tenebrosa, significando maior tendência no aumento da 
velocidade de reposição de elétrons para o complexo Yz em relação à transferência de P680 
para QA, resultando em maior estabilidade do FSII frente ao estímulo externo (Strasser et al., 
2004; Tsmilli-Michael & Strasser, 2008). 
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A análise da diferenças cinéticas dos transientes permitiu a identificação de banda L 
em as ambas as espécies (Figura 12A e 12B). A banda L fornece um indicativo da 
funcionalidade do FSII e refere-se ao empilhamento e ao desempilhamento de tilacóides. 
Quando as curvas são positivas, deduz-se que ocorra o desempilhamento de tilacóides e, 
consequentemente, a baixa energia de conectividade entre as unidades do FSII, que se tornam 
totalmente inativos. Dessa forma, a energia envolvida nas atividades do FSII pode ser 
redistribuída para a atividade do FSI, permitindo que ocorra a reoxidação do pool de quinonas 
(Joliot & Joliot, 2002). No entanto, curvas negativas podem aferir alta conectividade entre as 
unidades e melhor aproveitamento da energia de excitação com alta estabilidade do sistema 
fotossintético (Strasser, 1997; Oukarroum et al., 2007; Yusuf et al., 2010; Adamski et al., 
2011). Neste contexto, as mensurações de fluorescência da clorofila a trazem informações 
valiosas sobre a eficiência de conversão de energia do processo fotoquímico nos centros de 
reação do FSII e da dissipação de calor provocado pelo excesso de luz (Ptushenko et al., 
2013). 
Em C. guttata, no 1º DATP, não houve alteração em relação à curva do dia 0, 
indicando que não houve modificação na estabilidade do FSII. Em L. tenebrosa, no 1º DATP, 
observou-se a curva da banda L com desvio positivo, sugerindo que as plantas desta espécie 
sofreram em comparação com C. guttata, alterações que podem estar relacionadas à perda do 
uso da energia de excitação associadas ao desempilhamento dos tilacóides (Oukarroum et al., 
2007). Porém, aos 3 DATP dias ambas as espécies demonstraram a capacidade de aumentar a 
utilização da energia de excitação das unidades do FSII, evidenciado pelo desvio negativo das 
curvas. Apesar das curvas de ambas as espécies, aos 7 e 11 DATP, se aproximarem da curva 
do dia 0 e, consequentemente, ao mesmo estado funcional em que se encontravam no início 
do experimento, foi observado ao final do período de aclimatação, ou seja, aos 95 DATP, o 
aumento da conectividade energética que reflete uma maior utilização de energia de excitação 
nas unidades de FSII, fato evidenciado pelo desvio negativo das curvas (Taiz & Zeiger, 2013) 
(Figuras 12A e 12B). Dessa forma, no início do processo de transporte de elétrons, a luz 
causou um efeito estimulante nas plantas gerando benefícios ao ganho fotossintético destas 
espécies ao final do período de aclimatação, através de um melhor aproveitamento da energia 
de excitação, principalmente em C. guttata, no qual a amplitude das curvas foram mais 
pronunciadas, sugerindo maior capacidade de aclimatação. Na literatura, alguns autores já 
detectaram a ocorrência de banda L com desvio positivo, como Lin et al. (2009) em plantas de 
Camellia sinensis (L.) O. Kuntze, em resposta a oferta de fósforo; Adamski et al. (2011), em 
plantas de batata doce submetidas a crescentes doses de ferro; Gomes et al. (2012) ao 
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avaliarem o efeito do estresse hídrico em dois cultivares de maracujá.  
 Foram observados distúrbios nos transientes da fluorescência da clorofila a na fase O-I 
evidenciado pela normalização VOI < 1, que permite a avaliação das sequências de eventos 
desde a captura de energia que se inicia pelo FSII até redução de plastoquinonas (Yusuf et al., 
2010). Os resultados das curvas de diferenças cinéticas (ΔVOI) de maneira geral, mostraram 
comportamentos semelhantes para as ambas as espécies estudadas, com exceção do 1º DATP, 
em que observou-se C. guttata com um desvio positivo em relação ao dia 0 e L. tenebrosa, 
com um desvio negativo evidente aos 2ms, indicando que a espécie foi capaz de manter a 
redução da taxa de PQ ( captura de energia de excitação para a redução do PQ ), mesmo sob 
maior intensidade de luz, e que esse mecanismo bioquímico só foi afetado em alguma 
extensão aos 3 DATP. Nos demais dias analisados, foi observada a redução da eficiência de 
captura de energia de excitação pelo FSII para a redução da PQ em ambas as espécies, fato 
indicado pelos desvios acima da curva obtida para o dia 0, principalmente, ao final do 
experimento (95 dias), sugerindo que este evento fotoquímico foi severamente afetado em 
ambas as espécies após a mudança para um ambiente com maior incidência de luz (Figuras 
13C e 13D). A alteração observada nesse processo fotoquímico pode ser vista como um 
mecanismo fotoprotetor. O FSII possui um complexo coletor de luz, o LHCII, no qual estão 
presentes clorofilas a e b e numerosas xantofilas. Sob alta incidência de luz, o PSII se torna 
sobrecarregado, ou seja, com excesso de energia. Assim, ocorre um movimento de parte dos 
pigmentos e proteínas LHCII, de forma que se associem agora ao FSI nos tilacóides do 
estroma (Salisbury & Ross, 2013). Dessa forma, o LHCII transfere mais energia ao FSI e 
menos ao PSII evitando, assim, um colapso. Esse mecanismo aumenta a cooperação entre os 
dois fotossistemas e representa um ajustamento importante para maximizar a eficiência 
fotoquímica (Tikkanen et al., 2011; Ruban et al., 2012; Ferroni et al., 2013). Guha et al. 
(2013) associARAM a boa resposta de plantas de amora após 8 dias submetidas a estresse 
hídrico à capacidade de prevenir a dissociação da proteína LHCII do FSII. 
 Aumentos na fase I-P têm sido uma importante resposta fisiológica das plantas para 
vários tipos de estresse, permitindo a avaliação da sequência de eventos da passagem de 
elétrons da plastoquinona reduzida (plastoquinol PQH2) para os receptores finais de elétrons 
do FSI, quando VOI ≥ 1 (Lin et al., 2009). Conforme os resultados, a espécie C. guttata, aos 3 
e 95 DATP, apresentou curvas de menor amplitude em relação aos demais dias analisados, 
principalmente aos 1 e 11 DATP sugerindo, assim, uma diminuição do tamanho do pool de 
receptores finais do FSI, com o efeito mais visível sendo observado ao final do período do 
experimento (95 dias). Assim, apesar da alteração do ambiente de luz ter afetado o processo 
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que envolve a captura da energia de excitação para a redução da plastoquinona (PQ), o fluxo 
de elétrons da plastohidroquinona (PQH2) para o receptor final de elétrons do FSI, 
permaneceu inalterado ao final do período de aclimatação nas plantas de C. guttata (Figura 
13E). 
Em L. tenebrosa as curvas positivas de VOI ≥ 1, 1 DATP, indicam a incapacidade de 
manutenção da taxa de redução dos receptores finais de elétrons do FSI. No entanto, aos 3 
DATP, ocorreu a recuperação dessa taxa de redução, que pode ser parte de um processo de 
aclimatação da espécie tentando lidar com o aumento de luminosidade. Porém, aos 95 DATP, 
observa-se a curva com amplitude positiva evidente em relação aos demais dias analisados, 
indicando decréscimos nas atividades de reoxidação de receptores finais da cadeia 
transportadora de elétrons do FSI ao final do experimento, sugerindo, assim, possíveis danos 
provocados pelo aumento da luminosidade neste fotossistema (Tsimilli-Michael & Strasser, 
2008; Yusuf et al., 2010) (Figura 13F). Alguns autores detectaram distúrbios entre as fases I-P 
do transiente OJIP. Adamski et al. (2011) observaram desvios positivos da fase I-P em 
cultivares de batata doce submetidas a crescentes doses de ferro e as relacionou com o 
aumento do pool de aceptores finais de elétrons do FSI e Pinheiro (2012) ao estudar o 
comportamento ecofisiológico de espécies do gênero Cattleya.   
 A fluorescência transiente variável normalizada entre estes pontos I e P permite análise 
do comportamento do fluxo de elétrons que chegou aos receptores finais do FSI. A fase I-P da 
cinética de indução de fluorescência reflete o tamanho do conjunto do pool de receptores 
finais de elétrons do FSI (Tsimilli – Michael & Strasser, 2008). Observou-se que os aceptores 
do FSI foram maior nas plantas de C. guttata no 1º e aos 7º e 11º DATP, porém foi menor aos 
95 DATP. As curvas apresentaram comportamento hiperbólico, sendo o inverso do tempo para 
atingir VIP = 0,5 a estimativa da taxa global de redução dos receptores de elétrons de FSI. Nas 
plantas de C. guttata, o tempo de redução dos receptores finais de elétrons estava maior no 1º 
e aos 11 DATP, ao passo que o tempo de redução foi menor nas plantas aos 95 dias após a 
alteração do ambiente de luz. Desta forma, a constante de velocidade para a redução dos 
aceptores finais de elétrons no fotossistema I mostrou relação com a regulação do tamanho do 
pool destes aceptores (Figura 14A). 
 Em L. tenebrosa, as amplitudes das curvas dos dias analisados não apresentaram 
diferenças relevante entre si. Ao final do experimento pode-se observar a aproximação da 
curva que representa 95 DATP a curva do dia 0 e consequentemente, apresentando maior 
tempo de redução dos aceitadores finais de elétrons do FSI. Assim, ao compararmos as 
alterações desse mecanismo bioquímico nas duas espécies analisadas, observa-se melhor 
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resposta à aclimatação em C. guttata, visto que a reoxidação dos receptores finais de elétrons 
e o tempo de redução destes foram estimulados diante o aumento da incidência de luz, 
enquanto que L. tenebrosa não foi capaz manter a taxa de redução dos receptores finais de 
elétrons do FSI, ao final do período de aclimatação (Figura 14B). 
 As avaliações dos fluxos de energia (ABS/RC, TRo/RC, ETo/RC e DIo/RC) 
mostraram variações durante os dias mensurados (Figura 15). Aumentos de ABS/RC em 
plantas submetidas a estresse estão geralmente ligados a: 1) alteração do tamanho funcional 
do sistema antena do FSII; 2) alterações do número desses complexos; ou 3) inativação dos 
RC (centro de redução de Qa) (Eullaffroy, 2009; Martinazzo et al., 2013). O parâmetro 
DIo/RC refere-se a perda de calor de parte da energia absorvida pelo FSII COMO calor, 
emissão de fluorescência, ou ainda, transferências de energia para outros sistemas (Strasser et 
al., 2000). Finalmente, o parâmetro TRo/RC corresponde a taxa de captura de elétrons por 
centro de reação. Neste sentido, como houve similaridade nos padrões de tendência entre 
ABS/RC, DIo/RC e TR0/RC, pode-se inferir que as plantas apresentaram habilidade em 
reajustar o aparato fotoquímico no decorrer do período de aclimatação, demonstrando 
plasticidade fisiológica frente a alteração do ambiente de luz, sugerindo assim, um mecanismo 
de fotoproteção (Rossi, 2011). Ainda, o declínio na taxa de ABS/RC nas duas espécies, pode 
estar relacionado a diminuição do tamanho do sistema antena, ou, ao decréscimo do número 
desses complexos. Desta forma, o declínio da taxa de absorção (ABS/RC) representaria uma 
estratégia de aclimatação das duas espécies para diminuir a absorção de energia de excitação 
utilizada no processo fotoquímico da fotossíntese. Contudo, nota-se que C. guttata, em todos 
os fluxos de energia avaliados acima, exibiu média dos valores maiores em relação a outra 
espécie estudada, e como resultado apresentou fluxo de transporte de elétrons por centro de 
reação (ET0/ RC) com valores mais elevados.  
  Os parâmetros de fluxo de energia ψEo, φEo, δRo, ρRo, φDo e φRo representam, em 
conjunto, praticamente todo o processo fotoquímico das plantas, desde a captura dos elétrons 
no centro de reação do FSII com posterior redução de QA
-, seguindo para o intersistema até a 
redução dos aceptores finais do FSI (Gomes et al., 2012). Foram observadas alterações nos 
parâmetros de fluxo de energia citados acima em ambas as espécies ao longo dos dias de 
aclimatação analisados, com exceção do parâmetro φDo. O rendimento quântico φEo (Figura 
16C) reflete o comportamento da probabilidade com que um éxciton capturado no centro de 
reação pode mover um elétron de QA
- para o intersistema de aceptores de elétrons (ψEo) 
(Schock et al., 2014). Assim, a alteração do ambiente de luz em C. guttata ao final do período 
de aclimatação, causou um declínio neste parâmetro, tornando os mecanismos de captura da 
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radiação solar menos eficientes. em L. tenebrosa, este mecanismo se manteve próximo ao dia 
0. Por outro lado, δRo, que indica a eficiência com que um elétron pode mover-se do 
intersistema dos aceptores de elétrons reduzidos para o receptor final de elétrons do FSI 
(Schock et al., 2014), na espécie C. guttata, ao final do período de aclimatação não foi 
prejudicado. Em L. tenebrosa observou-se incrementos significantes neste mecanismo após 
95 dias (Figura 16D). Resultado semelhante ocorreu no parâmetro que mede a eficiência no 
qual um éxciton capturado move um elétron de QA até o aceptor final de elétrons do 
fotossistema I (ρRo) (Figura 16E) e no parâmetro que avalia a produção quântica usada para a 
redução do aceptor final do fotossistema I por fóton absorvido (φRo) (Figura 17). No entanto, 
nestes parâmetros, ao final do período de 95 dias, a espécie C. guttata apresentou declínio nos 
valores que se aproximaram aos do dia 0. Não houve alteração significativa na perda por 
energia na forma de calor (φDo) em ambas as espécies no decorrer do experimento (Figura 
16F). Neste contexto, C. guttata e L. tenebrosa podem ter amenizado o efeito da foto-
oxidação pelo aumento da atividade do FSI direcionando os elétrons para outras rotas, como 
reação de Mehler (Nishiyamaet al., 2011; Schock et al., 2014), que consiste na transferência 
de elétrons no final da cadeia de transporte, ou seja, da NADP- Ferredoxina redutase para o 
O2. Essa reação produz uma espécie de radical livre altamente reativo, o superóxido (O2
-), no 
entanto, através das enzimas superóxido dismutase, ascorbato peroxidase e catalase o O2
- é 
transformado em O2 e H2O (Taiz & Zeiger, 2013). Esta reação tem importância fundamental 
nos processos fotoinibitórios, pois age evitando a formação de espécies reativas de oxigênio, o 
que poderia comprometer o fluxo de elétrons. Na literatura, plantas de C. guttata são descritas 
como tolerantes a alta luminosidade por se desenvolverem em ambientes de restinga, ou por 
buscarem os lugares mais altos no forófitos em busca de luz (Zaslawski, 2008). Possivelmente 
os bons resultados de C. guttata no presente estudo se devem a esta característica da espécie, 
que é permitida por meio das estruturas anatômicas apresentadas por esta planta que 
possibilita a armazenagem de água e minimiza a taxa de transpiração. Em relação à espécie L. 
tenebrosa, orquidófilos em geral a descrevem como pouco tolerante a luminosidade. Contudo, 
neste estudo, a luminosidade na qual as plantas foram submetidas, provavelmente não foi 
suficiente para causar danos nos mecanismos fotoquímicos delas. 
A primeira indicação de que nem todos os fótons absorvidos são utilizados para a 
fotossíntese é a redução da eficiência fotoquímica máxima (φPo) (Kumar et al., 2003; Saez et 
al., 2013). Em ambas as espécies, não foram observadas alterações entre os tratamentos, 
indicando que a maior parte da radiação talvez estivesse sendo utilizada na fase fotoquímica 
da fotossíntese não havendo, portanto, comprometimento do FSII (Gonçalves et al., 2009) 
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(Figura 16A), fato evidenciado pelo aparecimento de bandas L negativas em ambas as 
espécies. Quando se compara as duas orquídeas, C. guttata exibiu em todos os dias analisados 
menores valores de φPo, no entanto acima de 0.75. Segundo Seon et al. (2000) e Cassana et 
al, (2008), a planta está com o aparelho fotossintético intacto, quando a razão Fv/Fm varia 
entre 0,75 e 0,85 enquanto que uma queda nesta razão reflete a presença de dano 
fotoinibitório nos centros de reação do FSII, fato não observado no presente trabalho. Cassana 
et al. (2008) constataram decréscimo da razão Fv/Fm em plantas de batata-doce cultivadas in 
vitro sob altas densidades de fluxo de fótons. 
O índice de desempenho fotossintético (PI) é um indicador de vitalidade da planta 
(Merta et al., 2010). O parâmetro PIABS associa a eficiência de absorção, captura e 
transferência de energia de excitação pelo fotossistema II permitindo uma visão mais ampla 
do efeito do ambiente de estresse (Gonçalves & Santos Jr., 2005). Os valores de PI são 
alterados quando um estresse ambiental afeta um destes componentes de forma isolada ou 
combinada (Stirbet & Govindjee, 2011). Estatisticamente, não houve diferenças significativas 
de PIABS entre os dias analisados nas duas espécies (Figura 18A), e como foi visto, o mesmo 
ocorreu na variável φPo. Desta forma, a invariabilidade deste parâmetro bem como os dos 
valores de PIABS indicam que não houve efeito de fotoinibição, ou seja, o aumento da 
luminosidade não acarretou na perda de eficiência fotoquímica do FSII. (Thach et al., 2007). 
No entanto, os valores de PIABS em C. guttata estiveram abaixo em todos os dias analisados, 
em comparação com L.tenebrosa, indicando maior sensibilidade ao ambiente estressante. 
PITOTAL refere-se ao desempenho para conservação de energia para redução dos 
aceptores finais do FSI e, é calculado a partir de quatro componentes: 1) densidade de centros 
de reação ativos no FSII; (2) expressão da fotoquímica primária; (3) componente que descreve 
as reações redox do intersistema; (4) oxidação e redução dos aceptores finais no lado aceptor 
do FSI (Strasser et al., 2004; Tsimilli-Michael & Strasser 2008). De acordo com os resultados, 
C. guttata não apresentou diferenças significativas entre os dias analisados, não havendo 
então, alteração do comportamento ecofisiológico desta espécie frente a um ambiente mais 
iluminado. Em contrapartida, se compararmos o dia 0 e o final do experimento (95 dias) na 
espécie L. tenebrosa, nota-se uma significativo aumento no índice de desempenho total 
(Figura 18B). Assim, infere-se que o ambiente de maior radiação estimulou um desempenho 
positivo dos componentes do PITOTAL em ambas as espécies. 
Ao relacionarmos os resultados dos testes JIP com as estruturas anatômicas 
apresentadas pelas espécies estudadas, constatamos que as duas orquídeas exibem 
características anatômicas próprias de plantas aptas a habitar ambientes com maior radiação, 
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pois, possuem estruturas como cutícula espessa e folhas hipoestomáticas, que evitam o 
excesso de transpiração, e consequentemente economizam água. Provavelmente, esses 
caracteres apresentados, podem ter contribuído para as plantas não sofrerem danos severos no 
seu aparato fotoquímico ao serem transferidas para um ambiente com maior luminosidade, 
conferindo assim alta capacidade de aclimatação. 
 Além destas características, C. guttata, em sua estrutura anatômica, apresentou uma 
elevada densidade de estômatos, que confere maior controle sobre a transpiração, 
possibilitando a planta reduzir a perda de água com a abertura e fechamento de seus 
estômatos, quando as condições ambientais forem mais favoráveis. Nesta espécie, observou-
se também, cutícula adaxial com maior espessura e parede hipodérmica mais espessa que a 
espécie L. tenebrosa, sendo esta estrutura importante para manutenção da estrutura foliar 
diante ao murchamento, provocado pela escassez de água. No entanto, com os resultados 
demonstrados neste estudo, estas características não possibilitaram melhores resultados nos 
parâmetros fisiológicos da espécie C. guttata frente a alteração do ambiente de luz. 
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5. CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 
As análises das estruturas anatômicas e da fluorescência transiente da clorofila a 
podem ser ferramentas eficientes nas avaliações das respostas ecofisiológicas das espécies de 
C. guttata e L. tenebrosa sob o aumento da incidência luminosa. 
A análise anatômica das folhas de ambas as espécies mostraram a ocorrência de 
caracteres que são interpretados como adaptações à economia de água e a manutenção 
estrutural da folha. Todas elas são hipoestomáticas, exibem estômatos com ostíolo protegido 
por projeções, feixes vasculares envolvidos por fibras pericíclicas e cutícula epidérmicas 
espessas, em ambas as faces foliares. No mesofilo dessas espécies observa-se ainda, 
hipoderme nas duas faces da folha, sendo que em C. guttata ocorre espessamento da parede 
periclinal externa conferindo ao órgão maior rigidez. 
Em relação às respostas fisiológicas, ao final do período de 95 dias em um ambiente 
com maior incidência de luz, constatou-se que as duas espécies analisadas apresentaram 
plasticidade fisiológica ao longo do período do experimento, e consequentemente, uma ampla 
capacidade de aclimatação. Neste sentido, possivelmente o nível de luminosidade não foi o 
suficiente para causar distúrbios severos no aparato fotoquímico das espécies, que apresentam 
estruturas anatômicas próprias de plantas de ambientes xerofíticos, permitindo a elas 
tolerarem e se desenvolverem em ambientes com maiores luminosidades. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
52 
 
 
6. REFERÊNCIAS  
ABRAMS, M. D. & MOSTOLLER, S. A. Gas exchange, leaf structure and nitrogen in 
contrasting successional tree species growing in open and understore sites during a drought. 
Tree Physiology, v.15, n.6, p.361-70, 1995. 
ADAMSKI, J. M.; PETERS, J.A.; DANILOSKI, R. & BACARIN, M. A. Excess iron-
induced changes in the photosynthetic characteristics of sweet potato. Journal of Plant 
Physiology, Jena, v.168, p.2056-2062, 2011.  
 
AGUIAR, T.V.; SANT’ANNA-SANTOS, B. F.; AZEVEDO, A. A. & FERREIRA, R. S. 
ANATIQUANTI: Software de análises quantitativas para estudos em anatomia vegetal. 
Planta Daninha, v.25, p.649-659, 2007.  
 
APEL, K. & HIRT, H. Reactive oxygen species: Metabolism, oxidative stress, and signal 
transduction. Annu. Review. Plant Biology, v. 55, p. 373-399, 2004.  
 
APG III. An update of the Angiosperm Phylogeny Group classification for the orders and 
families of flowering plants: APG III. Botanical Journal of the Linnean Society v.161, 
p.105-121, 2009. 
 
ARAÚJO, S. A. C. & DEMINICIS, B. B. Fotoinibição da Fotossíntese. Revista Brasileira de 
Biociência, Porto Alegre, v. 7, n. 4, p. 463-472, 2009. 
BARBER, J. & ANDERSSON, B. Too much of a good thing: light can be bad for 
photosynthesis. TIBS, v.17, p.61-66, 1992. 
BARBIERI, R. L. & STUMPF, E. R. T. A origem e evolução de plantas cultivadas. 
EMBRAPA, p. 909, 2008.  
 
BARROS, F.; VINHOS, F.; RODRIGUES, V.T.; BARBERENA, F.F.V.A.; FRAGA, C.N.; 
PESSOA, E.M.; FORSTER, W. & MENINI NETO, L. Orchidaceae In: Lista de Espécies da 
Flora do Brasil. Jardim Botânico do Rio de Janeiro. Disponível em: 
<http://floradobrasil.jbrj.gov.br/jabot/floradobrasil/FB11329>. Acesso em: 21 Jan. 2014 
BENZING, D. H.; OTT, D. W. & FRIEDMAN, W. E. Roots of Sobralia 
macrantha (Orchidaceae): structure and function of the velamen-exodermis 
complex. American Journal of Botany, v.69, p.508-614, 1982. 
BERNAL, A. A. Evolução dos caracteres anatômicos em Spiranthinae com ênfase nos 
clados: epífito, Pelexia e Stenorrhynchos (Orchidaceae). 2013. 75 f. Dissertação (Mestrado 
em Botânica). Departamento de Botânica da Universidade Federal do Paraná. Curitiba, 2013. 
BJÖRKMAN, O. Responses to different quantum flux densities. In O. L.  Lange, P. S. Nobel, 
C. B. Osmond, H. Ziegler (eds). Physiological plant ecology I.  (Encyclopedia of plant 
physiology, NS). v.12 A, p.57-107. Springer-Verlag. Berlin, 1981.  
 
BOARDMAN, N. K. Comparative photosynthesis of sun and shade plants. Annual Review 
of Plant Physiology, v. 28, p. 355-377, 1977. 
BRAGA, P. I. S. Orquídeas: Biologia floral. Ciência Hoje, 1987. 
53 
 
 
BRIGHIGNA, L.; FIORDI, A. C. & PALANDRI, M. R. STRUCTURAL. Characteristics of 
mesophyll in some Tillandsia species. Phytomorphology, v.34, p.191-200, 1984. 
BUKATSCH, F. Bermerkungem zum Doppelfarbung Astrablau-safranin. Mikrokosmos, v.61, 
p.255, 1972. 
CABRERA, H. M. Respuestas ecofisiológicas de plantas em ecosistemas de zonas con clima 
mediterráneo y ambientes de alta montaña. Revista Chilena de Historia Natural, v.7, p.625-
637, 2002.  
 
CASSANA, F. F.; BRAGA, E. J. B.; BACARIN, M. A.; FALQUETO, A. R. & PETERS, J. 
A. Atividade fotoquímica máxima do fotossistema ii em plantas de batata-doce cultivadas In 
vitro e aclimatizadas. R. Bras. Agrociência, Pelotas, v.14, n 4-4, p.46-51, 2008. 
CASTRO, E. M.; PEREIRA, F. J. & PAIVA, R. Histologia Vegetal: estrutura e função dos 
órgãos vegetativos. Lavras: UFLA, p. 234, 2009. 
CHAZDON, R. L.; PEARCY, R. W.; LEE, D. W. & FETCHER, N. Photosynthetic responses 
of tropical forest plants to contrasting light environments. In: Mulkey, S.S.; Chazdon, R. L.; 
Smith, A. P. (eds.) Tropical forest plant ecophysiology, New York,  p.5-55, 1996. 
CHEN, L. S. & CHENG, L. The acceptor side of photosystem II is damaged more severely 
than the donor side of photosystem II in ‘honeycrisp’ apple leaves with zonal cholorosis. Acta 
Physilogy Plant, v. 32, p. 253-261, 2010. 
CHESSELET, P. Systematic implications of leaf anatomy and palynology in the Disinae and 
Coryciinae (Orchidaceae). Unpublished M.Sc. thesis, University of Cape Town, 1989. 
CHRISTEN, D. Characterization and early detection of grapevine (Vitis vinifera) stress 
responses to esca disease by in situ chlorophyll fluorescence and comparison with drought 
stress. Environmental and Experimental Botany, Elmsford, v.60, p.504-514, 2007. 
CUTTER, E. G. Anatomia vegetal. Parte I - Células e tecidos. 2.ed. São Paulo: Roca, p.304, 
1986. 
DEMMIG-ADAMS, B. & ADAMS III, W. W. Photoprotection and other responses of plants 
to high light stress. Ann. Rev. Plant Physiology Plant Mol. Biol., v. 43, p. 599-626, 1992. 
DIAS FILHO, M. B. Physiological responses of two tropical weeds to shade. I. Growth and 
biomass allocation. Pesquisa Agropecuária Brasileira, v.34 (6), p.945-952, 1999. 
ENGLERT, S. I. Orquídeas e Bromélias: manual prático de cultivo.  Guaíba, Agropecuária, 
2000.  
 
ESAU, K. Anatomia das Plantas com sementes. Edgard Blucher, São Paulo, 1974. 
 
ESAU, K. Anatomy of seed plants. Ed. Edgard Blücher, 1977.  
 
ESAU, K. Anatomia das plantas com sementes.  Ed. Edgard Blücher, pg.54, 1998. 
 
54 
 
 
EULLAFFROY, P. Energy fluxes and driving forces for photosynthesis in Lemna minor 
exposed to herbicides. Aquatic Botany, Amsterdam, v.90, p.172-178, 2009. 
FAHN, A. Structural and functional properties of trichomes of xeromorphic leaves. Annals of 
Botany, v. 57, p. 631-637, 1986. 
FAHN, A. & CUTLER, D. F. Xerophytes. Encyclopediaof plant taxonomy. Gebrüder 
Borntraeger, Berlin, 1992. 
FERREIRA, D. F. Analises estatísticas por meio do SISVAR (Sistema para Análise de 
Variância) para Windows 4.0. In: reunião anual da região brasileira da sociedade internacional 
de biometria, 45, 2000, São Carlos. Anais. São Carlos: UFSCAR, p. 255- 258, 2000. 
FERREIRA, M. G. M. Efeito do sombreamento na produção de mudas de quatro espécies 
florestais nativas. Revista Árvore, v.1, n. 2, p. 121-133, 1977. 
FERRONI, L.; PANTALEONI, L.; BALDISSEROTTO, C.; ARO, E. & PANCALDI, S. Low 
photosynthetic activity is linked to changes in the organization of photosystem II in the fruit 
of Arum italicum. Plant Physiology and Biochemistry. v.63, p.140 -150, 2013. 
FRANCO, J. F.; PEDRAZA, M. A.; SUMA, E.; MUÑIZ, F. A.; MANOTUPA, M. B.; CUYO, 
M. & SÁNCHEZ, M. Morfoanatomía en Malaxis termensis (Kraenzl.) Schweinf. 1891. 
(Orchidaceae, Epidendroideae, Malaxideae). Bioma, 2013. 
 
FRESCHI L.; AZEVEDO L. V. G.; PURGATTO E. & MERCIER H.  Sinalização Hormonal 
da Indução da Fotossíntese CAM em Bromélia Epífita C3-CAM Facultativa Submetida ao 
Estresse Hídrico.Revista Brasileira de Biociências, Porto Alegre, v. 5, supl. 2, p. 468-470, jul. 
2007.  
 
GAZOLLA-NETO, A.; AUMONDE, T. Z.; OLSEN, T. P. D. & VILLELA, F. A. Ação de 
níveis de luminosidade sobre o crescimento de plantas de maria-pretinha (Solanum 
americanum Mill.). Revista Brasileira Biociência, Porto Alegre, v. 11, n. 1, p. 88-92, 2013.  
 
GOMES, M. T. G.; LUZ, A. C.; SANTOS, M. R.; BATITUCCI, M. C. P.; SILVA, D. M. & 
FALQUETO, A. R. Drought tolerance of passion fruit plants assessed by the OJIP 
chlorophyll a fluorescence transiente. Scientia Horticulturae. v.142, p.49–56. 2012. 
GONÇALVES, J. F. C.; MARENCO, R. A. & VIEIRA, G. Concentration of photosynthetic 
pigments and chlorophyll fluorescence of mahogany and tonka bean under two light 
environments. Revista Brasileira de Fisiologia Vegetal, v. 13, n. 2, p. 149-157, 2001.  
GONÇALVES, J. F. C. & SANTOS JR., U. M. Utilization of the chlorophyll a fluorescence 
technique as a tool for selecting tolerant species to environments of high irradiance. Brazilian 
Journal Plant Physiology, 17: 307-313, 2005. 
GONÇALVES, J. F. C.; SILVA, C. E. M. & GUIMARÃES, D. G. Fotossíntese e potencial 
hídrico foliar de plantas jovens de andiroba submetidas à deﬁciência hídrica e à reidratação. 
Pesq. agropec. bras., Brasília, v.44, n.1, p.8-14. 2009. 
GONÇALVES, J. F. C.; SILVA, C. E.; GUIMARÃES, D. G. & BERNARDES, R. S. Análise 
dos Transientes da Fluorescência da Clorofila a de Plantas Jovens de Carapa guianensis e de 
Dipteryx odorata submetidas a dois ambientes de luz. Acta Amazônica, v.40, p.89-98, 2010. 
55 
 
 
GONDIM, A. R. O.; PUIATTI, M.; VENTRELLA, M. C. & CECON, P. R. Plasticidade 
anatômica da folha de taro cultivado sob diferentes condições de sombreamento. Bragantia, 
Campinas, v.67, n.4, p.1037-1045, 2008. 
 
GREER, D. H. Photoinhibition of photosynthesis in dwart bean (Phaseolus vulgaris L.) 
leaves: effect of sink-limitations induced by changes in daily photon receipt. Planta, v.205 
p.189-196, 1998.  
GUHA, A.; SENGUPTA, D. & REDDY, A. R. Polyphasic chlorophyll a fluorescence kinetics 
and leaf protein analyses to track dynamics of photosynthetic performance in mulberry during 
progressive drought. Journal of Photochemistry and Photobiology Biology, v.119, p.71–83, 
2013. 
GUISSÉ, B.; SRIVASTAVA, A. & STRASSER, R. J. The polyphasic rise of the chlorophyll a 
fluorescence (O-K-J-I-P) in heat stressed leaves. Archive Scientific Genève, v.48, p.147-160, 
1995. 
HAQUEA, M. S.; KJAERA K. H., ROSENQVISTB, E.; SHARMAC, D. K. & OTTOSEN, 
C. Heat stress and recovery of photosystem II efficiency in wheat (Triticum aestivum L.) 
cultivars acclimated to different growthtemperatures. Environmental and Experimental 
Botany, v.99, p.1-8, 2014. 
HIKOSAKA, K. & TERASHIMA, I. Nitrogênio particionamento entre os componentes 
fotossintéticos e sua consequência em plantas de sol e sombra. Ecologia Funcional, v. 10, 
p. 335-343, 1996.  
HOLT, J. S. Plant response to light: a potencial tool for weed management. Weed Science, 
v.43, p.474-482, 1995. 
HOUTER, N. C. & PONS, T. L. Gap size effects on photoinhibition in understorey saplings in 
tropical rainforest. Plant Ecology, v.179, p.43-51, 2005. 
JIANG, H. X.; TANG, N.; ZHENG, J. G.; LI, Y. & CHEN, L. S. Phosphorus alleviates 
aluminum-induced inhibition of growth and photosynthesis in Citrus grandis seedlings. 
Physiologia Plantarum, v. 137, p. 298-311, 2008. 
JOHANSEN, D. A. Plant Microtechnique. McGraw- Hill, New York, 1940. 
JOLIOT, P.; JOLIOT, A. Cyclic electron transport in plant leaf. Proceedings of the National 
Academy of Sciences of United States of America, New York, v.99, p.10209-10214, 2002.  
 
JUSTO, C. F.; SOARES, A. M.; GAVILANES, M. L. & CASTRO, E. M. Plasticidade 
anatômica das folhas de Xylopia brasiliensis Sprengel (Annonaceae). Acta Botânica 
Brasílica, v.19, p.111-123, 2005. 
 
KEILLER, D. R.; SLOCOMBE, S. P. & COCKBURN, W. Analysis of chlorophyll a 
fluorescence in C3 and CAM forms of Mesembryanthemum crystallinum. Journal of 
Experimental Botany, v.45, p.325-334, 1994.  
 
KLICH, M.G. Leaf variations in Elaeagnus angustifolia related to environmental 
heterogeneity. Environmental and Experimental Botany, v.44, p.171-183, 2000. 
56 
 
 
 
KITAJIMA, K. & HOGAN, K. P. Increases of chlorophyll a/b ratios during acclimation of 
tropical woody seedlings to nitrogen limitation and high light. Plant, Cell and Environment, 
v. 26, p. 957-965, 2003.  
 
KOSLOWSKI, T.; KRAMER, P. I. & PALLARDY, S. G. The physiolological ecology of 
woody plants. London: Academic Press, p.657, 1991. 
KRAHL, A. H.; ANA, H.; KRAHL, D. R. P.; CORRÊA M. M.; OLIVEIRA, R. LC & 
JEFFERSON J. V. Anatomia foliar de Ananas lucidus Mill. (Bromeliaceae). Natureza on 
line, 11 (4): 161-165, 2013. Acessado em 21 de Janeiro de 2014. 
KRAMER, P. J. & KOZLOWSKI, T. Physiology of woody plants. New York:  Academic 
Press, 1979.  
 
KRAUSS, B. H. Anatomy of the vegetative organs of the pineapple, Ananas comosus (L) 
Merr. (continued) II. The leaf. Botanical Gazette, v.110, p.303-404, 1949. 
KUMAR, R. & KUMAR, N. High irradiance-induces changes in carotenoids compositions 
and increase in non-photochemical quenching of Chl fluorescence in primary wheat leaves, J. 
Plant Physiol, v.160, p.1141–1146, 2003. 
KURZWEIL, H.; LINDER, H. P.; STERN, W. L. & PRIDGEON, A. M. Comparative 
vegetative anatomy and classification of Diseae (Orchidaceae). Botanical Journal of the 
Linnean Society, v.117, p.171-220, 1995. 
LA CROIX I. F. The New Encyclopedia of Orchids: 1.500 species in cultivation. First 
Edition, London, Timberpress Inc., p.86, p. 524, 2008. 
LAMBERS, H.; CHAPIN, F. S. & PONS, T. L. Plant physiological ecology. Springer-
Verlag, New York. P. 539, 1998. 
 
LARCHER, W. Ecofisiologia vegetal. São Carlos: Rima Artes e Textos, p. 532, 2000. 
LEMOS FILHO, J. P. Fotoinibição em três espécies do cerrado (Annona crassifolia, Eugenia 
dysentericae e Campomanesia adamantium) na estação seca e na chuvosa. Revista Brasileira 
de Botânica, 23: 45-50, 2000. 
LIMA JR, E. C.; ALVARENGA, A. A.; CASTRO, E. M.; VIEIRA, C. V. & BARBOSA, J. P. 
R. A. D. Aspectos fisioanatômicos de plantas jovens de Cupania vernalis Camb. submetidas a 
diferentes níveis de sombreamento. R. Árvore, Viçosa-MG, v.30, n.1, p.33-41, 2006. 
LIN, Z. H.; CHEN, L. S.; CHEN, R. B.; ZHANG, F. Z.; JIANG, H. X. & TANG, N. CO2 
assimilation, ribulose-1,5-biphosphate carboxylase/oxygenase, carbohydrates and 
photosynthetic electron transport probed by the JIP-test, of tea leaves in response to 
phosphorus supply. BMC Plant Biology, v. 9 (43), p. 1-12, 2009. 
 
 
LLERAS, E. Differences in stomatal number per unit area within the same species under 
diferente micro-environmental conditions: a working hypothesis. Acta Amazonica, v.7(4), p. 
473-476, 1977. 
57 
 
 
MADISON, M. Vascular epiphytes: their systematic occurrence and salient features. 
Selbyana, v.2, p.1-13, 1977. 
MARTINAZZO, E. G.; PERBONI, A. T.; OLIVEIRA, P. V.; BIANCHI V. J. & BACARIN, 
M. A. Atividade fotossintética em plantas de ameixeira submetidas ao déficit hídrico e ao 
alagamento. Ciência Rural, v.43, n.1, 2013. 
MASSARO, R. Qualidade da luz no crescimento “in vitro” e aclimatação de dois 
cultivares de Phaleonopsis amabilis Blume (Orchidaceae). 2013. 57 f. Dissertação 
(Mestrado em Biotecnologia). Universidade Federal de são Carlos.  São Paulo, 2013. 
MATTIUZ, C.F.M.; RODRIGUES, T.J.D. & MATTIUZ, B. Aspectos fisiológicos de 
orquídeas cortadas. Revista Brasileira de Horticultura Ornamental, v.12, p.21-30, 2006. 
MEDRI, M. E. & LLERAS, E. Aspectos da anatomia de folhas de Hevea brasiliensis Muell 
Arg. Acta Amazônica, v.10, n.3, p.463-93, 1980. 
MEHTA, P., JAJOO, A., MATHUR, S. & BHARTI, S. Chlorophyll a fluorescence study 
revealing effects of hight salt stress on Photosystem II in wheat leaves. Plant Physiology and 
Biochemestry, v. 48, p. 16-20, 2010. 
METCALFE, C. R. The leaf: general topography and ontogeny of the tissues. In: In Metcalfe, 
C.R. & Chalk, L. Anatomy of the Dicotiledons. Systematic anatomy of the leaf and stem, 
with a brief history, 1979. 
MISHRA, R. K. & SINGHAL, G. S. Function of photosynthetic apparatus of intact wheat 
leaves under high light and heat stress and its relationship with peroxidation of thylakoid 
lipids. Plant Physiol, v.98, p.1-6, 1992. 
MITTLER, R. Oxidative stress, antioxidants and stress tolerance. Trends in Plant Science, v. 
7, n. 9, 2002.  
MOREIRA, A. S. F. P.; FILHO, J. P. L. & ISAIAS, R. M. S. Structural adaptations of two 
sympatric epiphytic orchids (Orchidaceae) to a cloudy forest environment in rocky outcrops 
of Southeast Brazil. Rev. Biol. Trop. Vol. 61 (3), p.1053-1065, 2013.  
MORRIS, M. W.; STERN, W. L. & JUDD, W. S. Vegetative anatomy and systematic of 
subtribe Dendrobiinae (Orchidaceae). Botanical Journal of the Linnean Society, v.120, 
p.89-114, 1996. 
MURCHIE, E.H. & HORTON, P. Acclimation of photosynthesis to irradiance and spectral 
quality in British plant species: chlorophyll content, capacity and habitat preference. Plant, 
Cell and Environment, v. 20, p. 438-448, 1997. 
NEWELL, E. A.; MULKEY, S. S.; WRIGHT, S. J. Seasonal patterns of carbohydrate storage 
in four tropical tree species. Oecologia, v. 131, p. 333-342, 2002.  
 
NISHIYAMA Y.; SULEYMAN I. A.; MURATA N. Protein synthesis is the primary target of 
reactive oxygen species in the photoinhibition of photosystem II. Physiologia Plantarum, 
v.142, p.35-46, 2011. 
OLATUNJI, O. A. & NENGIM, R. O. Ocurrence and distribution of tracheoidal elements in 
58 
 
 
the Orchidaceae. Botanical Journal of the Linnean Society, v.80, p.357-370, 1980. 
OLIVEIRA, J.; ALVES, P. L. C. A. & MAGALHAES, A. C. The effect of chilling on the 
photosynthetic activity in coffee (Coffea arabica L.) seedlings: The protective action of 
chloroplastid pigments. Brazilian Journal Plant Physiology, v.14, p.95-104, 2002. 
OLIVEIRA, V. DEL C. & SAJO, M. G. Anatomia foliar de espécies epífitas de Orchidaceae. 
Revista Brasileira de Botânica, v. 22, p. 365-374, 1999. 
OUKARROUM, A.; MADIDI, S. E. L.; SCHANSKER, G. & STRASSER, R. J. Probing the 
responses of barley cultivars (Hordeum vulgare L.) by chlorophyll a fluorescence OLKJIP 
under drought stress and re-watering. Environmental and Experimental Botany, v. 60, p. 
438-446, 2007. 
PABST, J. F. G. & DUNGS, F. Orchidaceae Brasilienses. v. I. Hildesheim, Kurt Schmersow, 
1975.  
PEARCY, R. W.  Aclimatação ao sol e sombra. In:  A Raghavendra, 
Ed, fotossíntese Cambridge. Reino Unido, 1998. 
PIAZZA, L. D.  Evolução dos caracteres anatômicos dos órgãos vegetativos de espécies 
de Bulbophyllum THOUARS (Orchidaceae, Epidendroideae) neotropicais.  2013. 94 f. 
Dissertação (Mestrado em Botânica). Departamento de Botânica Universidade Federal do 
Paraná. Curitiba, 2013.  
PINHEIRO, C. L. Ecofisiologia do estresse luminoso em espécies de Cattleya Lindl. 
(Orchidaceae). 2012. 97 f. Dissertação. (Mestrado em Biodiversidade Tropical). Centro 
universitário Norte do Espírito Santo. São Mateus, 2012. 
POGGIANI, F.; BRUNI, S. & BARBOSA, E. S. Efeito do sombreamento sobre o crescimento 
das mudas de três espécies florestais. Revista do Instituto Florestal, São Paulo, 29-03, p. 
564-569, 1992. 
POSPÍSIL, P. & DAU, H. Chlorophyll fluorescence transiente of photosystem II membrane 
particles as a tool for studying photosynthetic oxygen evolution. Photosynthesis Research, 
v.65, p.41-52, 2000. 
PTUSHENKO, L.V. V.; PTUSHENKOC, E. A.; SAMOILOVAB, O. P. & TIKHONOV, A. N. 
Chlorophyll fluorescence in the leaves of Tradescantia species ofdifferent ecological groups: 
Induction events at differentintensities of actinic light.  Bio Systems,v.114, p.85-97, 2013. 
RAMALHO, A. M. Z. & PIMENTA, H. C. D. Valoração econômica aplicada à extração ilegal 
da orquídea Cattleya granulosa no parque natural Dom Nivaldo Monte de natal/RN. 
Engenharia Ambiental - Espírito Santo do Pinhal, v.7, n.1, p. 181-194, 2010. 
RASMUSSEN, H. Orchid stomata - structure, differentiation, function, and phylogeny. In 
Orchid biology: reviews and perspectives, IV (J. Arditti, Ed.). Cornell University Press, 
New York, p.105-138, 1987. 
REDILLAS, M.C.F.R.; STRASSER, R.J.; JEONG, J.S.; KIM, Y. S. & KIM, J.K.  The use of 
JIP test to evaluate drought-tolerance of transgenic rice overexpressing OsNAC10. Plant 
Biotecnology Report, v. 5, p.169-175, 2011. 
59 
 
 
REID, D. M.; BEALL, F. D.; PHARIS, R. P. Environmental Cues in Plant Growth and 
Development. In: STEWARD, F.C. (Ed.). Plant Physiology. San Diego: Academic Press Inc. 
Volume X: Growth and Development. p. 65-181. 1991.  
 
REGO, G. M. & POSSAMAI, E. Efeito do sombreamento sobre o teor de clorofila e 
crescimento inicial do jequitibá-rosa. Bol. Pesq. Fl., Colombo, n. 53, p. 179-194, 2006.  
 
ROBERTS M. C. L. Diversidade e estrutura genética em Masdevallia scandens Rolfe, M. 
solomonii Luer & Vásquez e M. yungasensis Hashimoto subsp. yungasensis 
(Orchidaceae), espécies endêmicas e ameaçadas dos Yungas da Bolívia. Dissertação. 2011. 
91 f.  (Mestrado em Botânica). Departamento de Ciências Biológicas da Universidade 
Estadual de Feira de Santana. Feira de Santana. 2011. 
 
ROÇAS, G., BARROS, C.F. & SCARANO, F.R. Leaf anatomy plasticity of Alchornea 
triplinervia(Euphorbiaceae) under distinct light regimes in a Brazilian montane Atlantic rain 
forest. Trees, v.11, p.469-473, 1997. 
 
ROSSI, M. S.  Respostas fisiológicas do maracujazeiro (Passiflora edulis SIMS) ao 
alagamento. Dissertação. 2011. 46 f. (Mestrado em Biologia vegetal). Centro de ciências 
humana e naturais da Universidade Federal do Espírito Santo. Vitória, 2011.  
 
RUBAN, A.V.; JOHNSON, M. P & DUFFY, C.D.P. The photoprotective molecular switch in 
the photosystem II antenna, Biochim. Biophys. Acta Bioenergy, v.1817, p.167-181. 2012. 
RUSCHI, A. Orquídeas do Espírito Santo. Rio de Janeiro: Expressão e Cultura, p.278, 
1986. 
SAEZ, P. L.; BRAVO, L. A. LATSAGUE, M. I.; TONEATTI, M. J.; SANCHEZ-OLATE M. 
& RIOS, D. G. Light energy management in micropropagated plants of Castanea sativa, 
effects of Photoinhibition. Plant Science, p.201-202, 12-24, 2013. 
SALISBURY, F. B. & ROSS, C. W. Fisiologia das plantas. 4ºEd. Cengage Learning, p. 238. 
2013. 
 
SCANDALIOS, J. G. Oxidative stress: molecular perception and transduction of signals 
triggering antioxidant gene defenses. Brazilian Journal of Medical and Biological 
Research, v. 38, p. 995-1014, 2005.  
 
SCHANSKER, G.; TÒTH S. Z. & STRASSER R. J. Methylviologen and dibromothymo 
quinone treatments of pea leaves reveal the role of photosystem I in the Chl a ﬂuorescence 
rise OJIP. Biochimica et Biophysica Acta, v. 1706, p. 250-261, 2005. 
SCHLUTER, U. Photosyntetic performance of an Arabidopsis mutant with elevated stomatal 
density (sdd1-1) under different light regimes. Journal of Experimental Botany, v. 54, n. 
383, p. 867-874, 2003. 
SCHOCK, A. A.; RAMM, A.; MARTINAZZO, E. G.; SILVA, D. M. & BACARIN, M. A. 
Crescimento e fotossíntese de plantas de pinhão-manso cultivadas em diferentes condições de 
luminosidade. R. Bras. Eng. Agríc. Ambiental, v.18, n.1, p.3 - 9, 2014. 
SCHREIBER, L. Review of sorption and diffusion of lipophilic molecules in cuticular waxes 
60 
 
 
and the effects of accelerators on solute mobilities. Journal of Experimental Botany, vol. 
57, n. 11, p. 2515–2523, 2006. 
SEIXAS, F. C.; MONTEIRO, S. H. N.; SILVA, L. B. & LEITE, K. R. B. Leaf Anatomy of 
Prosthechea moojenii (Pabst) W. E. Higgins and P. silvana Cath. & V. P. Castro (Orchidaceae) 
as an Approach to Taxonomy of Species Occurring in Biomes Cerrado and Atlantic Forest of 
the Bahia. American Journal of Plant Sciences, v.3, p.1752-1758, 2012. 
SEON, J. H; CUI, Y.Y. & KOZAI, T. Influence of in vitro conditions on photosynthetic 
competence and survival rate of Rehmannia glutinosa plantets during acclimatization period. 
Plant Cell, Tissue and Organ Culture, v.61, p.135-142, 2000. 
SEVGI, E.; ALTUNDAG, E.; KARA, O. & SEVGI, O.  Huseyin Baris Tecimen e Ilyas Bolat 
Morphological, anatomical and ecological studies on some Orchis (Orchidaceae) taxa of 
Mediterranean region. Turkey Journal of Environmental Biology, 2012. 
SILVA, C. I.  & MILANEZE-GUTIERRE, M. A. Caracterização morfo-anatômica dos órgãos 
vegetativos de Cattleya walkeriana Gardner (Orchidaceae). Acta Scientiarum. Biological 
Sciences. Maringá, v. 26, no. 1, p. 91-100, 2004. 
SILVA, I. V.; MEIRA, R. M. S. A.; AZEVEDO, A. A. & EUCLYDES, R. M. A. Estratégias 
anatômicas foliares de treze espécies de Orchidaceae ocorrentes em um campo de altitude no 
Parque Estadual da Serra do Brigadeiro (PESB) - MG, Brasil1.  Acta Botânica Brasílica. 
V.20(3), p.741-750, 2006. 
SOUSA, G. M.; ESTELITA, M. E. M. & WANDERLEY, M. G. L. Anatomia foliar de 
espécies brasileiras de Aechmea subg. Chevaliera (Gaudich. Ex. Beer) Baker, Bromelioideae-
Bromeliaceae. Revista Brasileira de Botânica, v.28, p.603-613. 2005. 
SRIVASTAVA, A.; GUISSÉ, B.; GREPPIN, H. & STRASSER, R.J. Regulation of antenna 
structure and electron transport in photosystem II of Pisum sativum under elevated 
temperature probe by fast polyphasic chlorophyll a fluorescence transient: OKJIP. Biochimica 
et Biophysica Acta, v.1320, p.95-106, 1997. 
STANCATO, G. C.; MAZZAFERA, P.  & BUCKERIDGE, M. S. Efeitos do estresse 
luminoso sobre o crescimento da orquídea epífita Cattleya forbesii Lindl. X Laelia 
tenebrosa Rolfe. Revista Brasileira de Botânica, vol.25, n.2, p. 229-235, 2002. 
STERN, W. L.; JUDD, W. S. Comparative anatomy and systematics of Catasetinae (Orchidaceae). 
Botanical Journal of the Linnean Society, v. 136, p. 153-178, 2001. 
STIRBET. A, & GOVINDJEE. On the Relation between the Kautsky Effect (Chlorophyll a 
Fluorescence Induction) and Photosystem II: Basics and  Applications of the OJIP 
Fluorescence Transient.  J. Photochem. Photobiol. B: Biology, in the press, 2011.   
STRASSER, B. Donor side capacity of photosystem II probed by chlorophyll a fluorescence 
transients. Photosynthesis Research, v.52, p.147-155. 1997. 
STRASSER, B. J. & STRASSER, R. J. Measuring fast fluorescence transient to address 
environmental questions: The JIP-test. In: Mathis, P. Photosynthesis: From light to biosphere. 
Dordrecht: Kluwer Academic Publisher, p.977-980, 1995. 
61 
 
 
STRASSER, R. J.; SRIVASTAVA, A. & TSIMILLI-MICHAEL, M. The fluorescence 
transiente as a tool to characterize and screen photosynthetic samples. In Yumus, M.; Pathre, 
U.; Mohanty, P (eds), Probing Photosyntesis: Mechanisms, Regulation and Adaptation, 
Taylor & Francis, p. 445-483, 2000. 
STRASSER, R. J.; SRIVASTAVA, A. & TSIMILLI-MICHAEL, M. Analysis of fluorescence 
transient, In: G. Papageogiou, Govindjee (eds.), Chlorophyll Fluorescence: a Signature of 
Photosynthesis, Advances in Photosynthesis and Respiration, Springer, Dordrecht, v. 19, p. 
321-362, 2004. 
TAIZ, L. & ZEIGER, E. Fisiologia vegetal. Porto Alegre, 3a ed. Artmed. 2013.  
TAYBI, T & CUSHMAN, JC. Signaling events leading to crassulacean acid metabolism 
induction in the common ice plant. Plant Physiology, v.12, p. 545–555. 1999.  
 
THACH, L.B.; SHAPCOTT, A.; SCHMIDT, S. & CRITCHLEY, C. The OJIP fast   
fluorescence rise characterizes Graptophyllum species and their stress responses. 3 
Photosynthesis Research, v.94, p.423-436, 2007.  
THOREN, D. Influence of ambient light and temperature on laser-induced chlorophyll 
fluorescence measurements. European Journal of Agronomy, v.32, p.169-176, 2010.  
TIKKANEN, M.; GRIECO, M. & ARO, E. M. Novel insights into plant light-harvesting 
complex II phosphorylation and ‘state transitions’. Trends Plant Science, v.16, p.126-131. 
2011. 
TÓTH, S. Z.; SCHANSKER, G.; GARAB, G. & STRASSER, R. J. Photosynthetic electron 
transport activity in heat-treated barley leaves:  The role of internal alternative electron donor 
to photosystem II. Biochimica et Biophysica. Acta, Amsterdan, v. 1767, p. 295-305, 2007.  
 
TSIMILLI-MICHAEL, M. & STRASSER, R. J. In vivo assessment of plants' vitality: 
applications in detecting and evaluating the impact of Mycorrhization on host plants, In: A. 
Varma (ed.), Mycorrhiza: State of the Art, Genetics and Molecular Biology, Eco- Function, 
Biotechnology, Eco-Physiology, Structure and Systematics. 3° edition, Springer, Dordrecht, 
p. 679-703, 2008. 
 
VALLADARES, F.; SANCHEZ-GOMEZ, D. & ZAVALA, M. A. Quantitative estimation of 
phenotypic plasticity: bridging the gap between the evolutionary concept and its ecological 
applications. Journal of Ecology, v. 94, p. 1103-1116, 2006. 
  
VAN DER MERWE, A. M., VAN DER WALT, J. J. A. & MARAIS, E. M. Anatomical 
adaptation in the leaves of selected fynbos species. South African Journal of Botany, v.60, 
p.99-107, 1994. 
WILKINSON, H. P. The plant surface (mainly leaf) In: Metcalfe, C. R. & Chalk, L. Anatomy 
of the Dicotyledons. Vol. I 2nd ed. Oxford Science Publications, Oxford, 1979. 
WINTER, K. & GADEMANN, R. Daily changes in CO2 and water vapour exchange, 
chlorophyll fluorescence and leaf water relations in the halophyte Mesembryanthemum 
crystallinum during the induction of Crassulacean Acid Metabolism in response to high 
salinity. Plant Physiology, v.95, p.768-776, 1991. 
62 
 
 
WITHNER, C. L.; NELSON, P. K. & WEJKSNORA, P. J. The anatomy of Orchids. In: C.L. 
Wither. The Orchids Cientific Studies. New York, John Wiley, 1974. 
WÜRTH, M. K. R.; PELÁEZ-RIEDL, S.; WRIGHT, S. J. & KÖRNER, C. Non-structural 
carbohydrate pools in a tropical forest. Oecologia, v. 143, p. 11-24, 2005.  
 
YANO, S. & TERASHIMA, I.  Localização separado da percepção sinal de luz para o sol ou 
sombra tipo cloroplasto e diferenciação dos tecidos paliçada em Chenopodium album. Planta 
e Fisiologia Celular, v.42, p.1303 -1310, 2001.  
YUSUF, M. A.; KUMAR, D.; RAJWANSHI, R.; STRASSER, R. J.; TSIMILLI-MICHAEL, 
M. & GOVINDJEE, S.N. B. Overexpression of y-tocopherol methyl transferase gene in 
transgenic Brassica juncea plants alleviates abiotic stress: Physiological and chlorophyll a 
fluorescence measurements. Biochimica et Biophysica Acta, v.1797, p.1428-1438, 2010. 
ZANENGA-GODOY, R. & COSTA, C. G. Anatomia foliar de quatro espécies do gênero 
Cattleya Lindl. (Orchidaceae) do planalto central brasileiro. Acta botânica brasílica, v.17 
(1), p. 101-103, 2003. 
ZASLAWSKI, A. Cattleya guttata along the northern Espírito Santo State coast, Brazil. 
Orchids, p. 280-281, 2008. 
 
 
 
 
 
